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ANNE-MARIE DU BOIS 


INTRODUCTION 


les nombreuses exp6riences d’embryologie experimentale ont 
montre qu’au cours du developpement embryonnaire, le pheno- 
mene de la Differenciation morphologique des tissus 
et des organes est precede et depend d’un autre phenomene, la 
Determination. Avant que les cellules ne se differen- 
cient, les parties, les organes du futur embryon existent deja A 
"etat presomptif et cette determination des ebauches pr&somptives 
s’etablit dans l’oeuf plus ou moins precocement selon les especes. 
Toutes les foıs que par des moyens experimentaux on empeche la 
determination de s’etablir ou qu’on la modifie, la differenciation ne 
se faıt pas, ou se faıt anormalement. 

On rencontre chez les Insectes deux types de determination qui 
different essentiellement par le moment ou s’etablit la determina- 
tion; entre les deux types extremes s’intercalent toute une serie 
de types intermediaires (pour les details voir l’excellente mise au 
point de SEıper 1936). Dans le type d’oeuf dit determine, 
des le moment de la ponte, toutes les parties du futur embryon 
sont definitivement determinees; la destruction d’une region de 
l’oeuf a toujours pour resultat, dans la partie restee saine, la diffe- 
renciation d’un embryon incomplet: Experiences de Reırn (1925) 
sur Alusca, de HowLAnD et SONNENBLICK (1936) sur Drosophila, de 
MASCHLANKA (v. SEIDEL 1936) sur Ephestia, de HEGNEr (1908, 
1911) sur les Chrysomelides, de Ewesrt (19536) sur Tenebrio et de 
SCHNETTER (1934) sur Apis. 

Les aufs du type determine ont en commun certains caracteres 
morphologiques: 1° l’oeuf renferme, des le moment de la ponte, un 
blasteme germinatif regulier, c’est-A-dire une couche eytoplasmique 
peripherique qui entoure la masse des globules vitellins, et la separe 
de la membrane vitelline. Si cette constitution de l’oeuf est experi- 
mentalement modifiee — experiences de centrifugation de Pauri 
(1927) sur lauf de Calliphora — la differenciation est tout a fait 
anormale. 2° La bandelette embryonnaire est, des son apparition, 
tres allong6e et occupe sa position definitive A la face ventrale de 


loeuf. 
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Chez les @ufs du type determine, la cause qui provoque la 
determination reste, pour le moment, inanalysable, puisque le 
moment otı se fait la determination se place avant la ponte, peut- 
ötre möme dejä lors de la formation des ovules dans les tubes 
ovigeres !. La principale caracteristique de ce type d’oufs est que 
les deux phenomenes de la determmation et de la difförenciation 
sont separes l’un de l’autre par toute une longue periode du deve- 
loppement embryonnaire, comprenant la fecondation, tous les 
elivages et le stade blastoderme. 

Dans le second type d’oeufs, dit non determine, la determination 
ne s’etablit que tardivement, au cours des derniers clivages seule- 
ment dans le type extreme des Odonates. La determination n'est 
separce de la differenciation que par une tres courte periode du 
developpement embryonnaire, le stade blastoderme. Pendant toute 
la premiere partie du developpement, quı s’etend de la f&condation 
aux derniers clivages, l’oeuf est indetermine, ne contenant pas de 
bandelette embryonnaire presomptive. Les remarquables exp£eriences 
de SEıpEer (1926-1936) sur l’oeuf de Platyenemis (Odonata) lu ont 
permis d’analyser le processus dynamique qui est ä la base de la 
determination. L’arrivee des noyaux de clıvage a la peripherie de 
l’oeuf deelenche l’action d’un centre de determination (« Bildungs- 
zentrum ») localise a la face dorsale de l’oeuf, dans le voisinage du 
pöle posterieur. Ge centre agit en emettant une ou des substances 
de nature inconnue, qui se propagent progressivement dans tout 
l’oeuf d’arriere en avant. L’action du centre de determination est 
de eourte duree; des que les paroıis cellulaires apparaissent, entre 
les noyaux, pour former le blastoderme, la bandelette embryonnaire 
est completement determinee et existe a l’&tat presomptif. Le 
centre de determination agit en organisant le systeme vitellin. Le 
premier signe visible de la differenciation est marqu6 par l’apparition 
d’une l&egere invagination sur la face dorsale de l’oeuf a la hauteur 


! Dans un precedent travail (Du Boıs 1932) j’ai pu montrer que chez la 
mouche ‚Seiara coprophila, la determination du sexe dans le soma est fonction 
d’une elimination differentielle de chromosomes au cours des derniers clivazes. 
Cette elimination se fait toujours quand les noyaux arrivent au contact du 
blasteme, d’ou la conclusion que le eytoplasme du blasteme est sexuellement 
determine. Cette determination dans le sens mäle ou femelle depend unique- 
ment d’un facteur genetique de la mere qui doit agir au moment de la formation 
du blasteme germinatif qui a lieu, chez Serara, pendant le stade d’accroisse- 
ment des ovules dans les tubes ovigeres. 
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du tiers posterieur; cette fossette resulte d’une contraction du 
vitellus qui se detache un peu du chorion dans cette region. La 
contraction se transmet en onde, en avant et en arriere, A partir de 
la fossette initiale. Par un simple phenomene mecanique, les 
cellules du blastoderme glissant A la surface du vitellus viennent 
s’amasser dans la zone de la fossette d’abord puis le long de l’onde 
de contraction. A la fin du processus, la premiere ebauche de la 
bandelette embryonnaire est differenciee, formee par une plaque 
allongee de hautes cellules eylindriques serrees les unes contre les 
autres. SEIDEL a nomme centre de differenciation (« Differenzie- 
rungszentrum ») cette region de lauf olı debute la contraction 
du vitellus provoquant l’apparition de la fossette. Il correspond, 
sur Ja bandelette differenciee, a la region de la limite anterieure du 
premier segment thoracıque; toutes les phases ulterieures de diffe- 
renciation se feront A partir de ce point. A partir du centre, la 
differenciation s’etablit progressivement, a la fois dans la direction 
cephalique et caudale. En resume, chez les aufs non determines, 
la differenciation de la bandelette embryonnaire resulte du processus 
dynamique suivant: les noyaux de clivage en arrivant ä la peri- 
pherie declenchent l’action du centre de determination qui par 
l’emission de substances de nature inconnue determine une orga- 
nisation du systeme vitellin. Gelle-cı se traduit par l’apparition 
d’une onde de contraction quı debute toujours au m&eme endroit, 
centre de differeneiation, et qui de la se propage en avant et en 
arrıere. Les cellules du blastoderme sont mecaniquement entrainees 
dans la region de la zone de contraction et y determinent la premiere 
ebauche visible de la bandelette embryonnaire. Les experiences de 
Krause (1954) sur Tachyeines ont montre que cet Orthoptere 
appartient egalement au type non determine; les recherches de 
Seinen (1924) sur le developpement de Pyrrhocorıs permettent 
egalement de classer les Hemipteres dans ce m&me type. 

Les @ufs non determines ont en commun certains caracteres 
morphologiques et physiologiques. 1° Les aufs fraichement pondus 
sont completement depourvus de blasteme germinatif. A la fin 
des clivages, au moment oü les noyaux arrivent a la peripherie, les 
masses eytoplasmiques qui les entourent fusionnent et forment une 
couche continue dans laquelle apparaissent tres rapidement les 
parois cellulaires. 2° La bandelette embryonnaire est generalement 
tres courte lors de son apparition; elle se forme, frequemment, dans 
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une rögion de l’oeuf qui ne correspond pas A la position qu’occupera 
plus tard ’embryon et il faut que la bandelette opere des mouve- 
ments plus ou moins compliques — blastokynese — avant d’at- 
teindre sa position definitive. 

Des recherches faites sur des oeuls d’Hömipteres (Seinen 1924) 
et de l’Hymenoptere Camponotus ligniperda (Reırnu 1951) ont 
permis A SEIDEL de ranger en une serie allant du type non determine 
extreme au type determine extreme tous les groupes d’Insectes, 
etudies jusqu’ici au point de vue du probleme de la determination. 
Cette serie: Odonates, Hemipteres, Orthopteres, Hymenopteres, 
Coleopteres, Lepidopteres, Dipteres est encore incomplete, le 
processus de la determination etant encore inconnu dans plusieurs 
groupes d’Insectes. Le but du present travail est de combler une 
de ces lacunes en etudiant le probleme de la determination chez 
le Megaloptere Stalıs lutarıa L. 

Les recherches experimentales relatees dans ce travail ont 6t6 
commencees en 1933 en collaboration avec le D’ R. GEıGY, A l’insti- 
gation duquel elles sont dues. Les experiences de ligatures du 
printemps 1934 ont ete faıtes en commun par Du Boıs et GeEIGY; 
au printemps 1935, les experiences de brülures ont et& realisees 
par GEIGY, les ligatures par Du Boıs. A la suite de circonstances 
independantes de ma volonte, j’ai dü terminer seule le travail en 
me chargeant de l’etude complete morphologique et histologique 
du materiel et de la discussion des resultats. 

J’ai pu le faire gräce ä l’appui financier de la « Basler Stiftung 
für experimentelle Zoologie » qui m’a fait beneficier d’une bourse 
d’etude durant l’annee 1935-1936. Je tiens en outre A remercier 
tout sp&cialement la Fondation DT Joachim de Giacomi de la Societe 
helvetique des Sciences naturelles qui a mis ä ma disposition, en 
1937, une subvention importante, aA un moment oü des eirconstances 
materielles diflieiles m’obligeaient a abandonner momentanement 
la recherche scientifique. Mes remerciements vont egalement A 
M. le professeur Portmann, directeur de l’Institut zoologique de 
l’Universite de Bäle, qui a mis a ma disposition une table de travail 
dans son laboratoire et ä mon amie Miss Pauline LARIVIERE, 
ancienne dessinatrice de l’Ecole de medecine de Mac Guill Univer- 
sıty, Montreal (Canada), qui s’est chargee d’une partie des illustra- 
tions. 


(6) ANNE-MARIE DU BOIS 


MATERIEL ET TECHNIQUE 


l.es aufs de Stalıs Iutaria constituent un mat£eriel excessivement 
[avorable pour des recherches d’embryologie experimentale. La 
periode de ponte se place entre la fin d’avril et le milieu de juin, 
Chaque femelle pond, dans l’espace de une demi-heure 600-900 oeufs. 
On a ainsi A disposition une grande quantite d’ceufs pratiquement 
du meme äge, c’est-a-dire au m&me stade embryonnaire. L’auf 
de Stalis se presente sous forme d’un ovoide allong& (voir fig. 1 et 
suiv.) de Omm, 65 sur Omm 25. Le pöle anterieur porte un appendice 
bien developpe, en forme de massue, le micropyle, situe legerement 
ventralement. La position du mieropyle indique immediatement 
les differents plans du futur embryon; la face ventrale de l’euf est 
nettement plus convexe que la face dorsale. 

La duree du developpement embryonnaire, observee dans la 
nature, varie de 8-12 jours, selon la temperature. Dans le laboratoire 
de fortune, installe au bord du lac de Sempach, oü les experiences 
relat6es dans ce travail ont &te& faites, ıl n’y avaıt pas de dispositifs 
susceptibles de maintenir les ceufs aA une temperature parfaitement 
constante; celle-ei variait de 17-21 degres, et A cette temperature 
moyenne de 19 degres, le developpement s’effectuait en 8 ou 9 jours. 
Il est malheureusement impossible, chez Stalıs, de suivre sur le 
vivant le developpement embryonnaire, comme on peut le faire 
chez d’autres insectes. L’oeuf est protege par un chorion epais, peu 
transparent; cette opacit& est encore augmentee par des asperites 
en forme de champignons specialement developpees dans la region 
micropylaire et qui retiennent la substance melanıque deversee 
par les glandes c&mentaires, au moment de la ponte (Du Boıs et 
Geisy 1934). On peut cependant, a partir du cinquieme jour, 
distinguer, A travers le chorion, les yeux pigmentes en rouge, puis 
les differents appendices bucaux et thoraciques, au fur et a mesure 
de leur chitinisation. 

En ce qui concerne la technique operatoire, deux methodes 
ont ete utilisees: d’une part des ligatures faites a l’aide d’un poil 
de chien excessivement tenu (poils formant le feutrage en dessous 
du pelage proprement dit et dont le diametre ne depasse pas 
Omm,015); d’autre part des brülures localisees executees au miero- 
thermocauthere. La nature du chorion varie legerement selon les 
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pontes; certaines pontes ont un chorion relativement r6sistant et 
ces oeufs sont faciles a operer, tandis que dans d’autres pontes, au 
contraire, le chorion est excessivement faible et eclate ä la moindre 
tension. Ges pontes nettement defavorables pour un but operatoire 
ont &t6 eliminees. Les ligatures passant par le tiers antörieur ou le 
tiers posterieur de l’auf sont relativement faciles a executer; il 
est cependant diflicile de serrer assez le neud pour r6aliser une 
ligature tout ä fait complete. Le chorion etant excessivement 
elastique, des ligatures m&me bien serr6es au moment de l’operation 
se relächent frequemment peu apres; un grand pourcentage des 
ceufs operes presente de ce fait des ligatures incompletes. II est 
quasi impossible de r&ussir a poser une ligature passant par le 
milieu de l’ouf. En essayant de serrer la ligature, plac6e dans cette 
position, la tension superficielle a la surface de l’oeuf devient consi- 
derable et celui-ci eclate presque a coup sür. Dans cette serie, 
malgre le tres grand nombre d’aufs ligatures, il n’en est que 
quelques-uns qui prösentent une ligature complete. 

Les brülures ont ete realisees a l’aide du microthermocauthere 
en suivant la methode indiquee par SEıpEr (1929). Pour provoquer 
la brülure localısee du pöle posterieur, on touche rapidement cette 
region avec l’extremite du fil de platine, l’amperage etant de 1,0 A.; 
pour la brülure du pöle anterieur, protege par un chorion beaucoup 
plus epais, ıl faut augmenter l’amperage jusqu’a 1,25 A. Ges deux 
series d’experiences: brülures du pöle anterieur et du pöle posterieur 
sont tres incompletes. La technique employ&e par Geigy ne semble 
pas tout ä fait au point, un petit nombre d’oeufs seulement ont ete 
vraiment brüles et la plus grande partie du materiel est fixee d’une 
maniere defectueuse. En outre, plusieurs series presentent un grand 
pourcentage d’individus anormaux, parmi les temoins comme 
parmı les operes (bandelettes embryonnaires trop courtes, arret 
dans le developpement, ete.). Ges anomalies sont tres probablement 
dues ä un brossage trop violent des &ufs au moment oü on les 
detache les uns des autres; les poils du pinceau employe pour 
decoller les ceufs ont dü piquer a travers le chorion assez mince 
de la partie posterieure, provoquant des lesions dans la masse de 
l’oeuf qui se traduisent plus tard par les anomalies signal6es. Je n’ai 
tenu compte, dans le materiel d’eufs brüles mis a ma disposition, 
que des series bien fixees et dont les temoins ne presentaient aucune 
anomalie. 
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Les ouls operes sont conserv6s sur une bande de papier filtre 
legerement humide dans de petits recipients fermes en verre; 
l’aseptie est aussi rigoureuse que possible pour &viter le developpe- 
ment de moisissures A la surface des oeufs. Dans le m&me recipient, 
une seconde bande de papier filtre humide porte les temoins T,, 
10-20 aufs provenant de la m&me ponte que les operes et qui seront 
fixes au meme moment. Un autre lot de temoins T, a &te fixe au 
moment de l’operation et permet de contröler le stade exact auquel 
l’intervention a ete faite. Les oeufs operes sont contröles chaque 
jour; le lendemain de l’operation, un cer- 
tain nombre d’ceufs sont toujours Eclates, 
suite directe du traumatisme; dans les 
Jours qui suivent, il y en a relativement 
peu qui meurent. Les ceufs operes ont ete 
fixes a differents stades de leur develop- 
pement. 

Les fixations ont toutes et& faites au li- 
quide de Dubosq-Brazil (Bouin aleoolique) 
et il est absolument indispensable de 
poneturer les oufs a l’aide d’une fine ai- 
guille pour assurer la bonne penetration du 
fixateur. En 10-12 heures la fixation est 
complete; ıl est bon ensuite de retirer les 
ligatures qui provoquent souvent des de- 
chirures dans les coupes. 

Hchelle Emnploye pour Les oeufs destines a 6tre &tudies ın 1oto 
toutes les mesures elfec- sont ensuite debarrasses de leur chorion 
LUSeS Eu a ge Suede et conserves dans l’aleool a 75°. Les dessins 

(15 unites de l’echelle h RE - ee Ä 2 

valent !/,, mm.) d’aufs ın toto ont tous ete ex6cutes sous 

le binoculaire (Binoculaire Zeiss Oe. 

17 x Ob. 6) a l’aide de la chambre claire, l’oauf reposant dans un 
recipient plein d’alcool et fortement &Eclaire. Tous les appendices 
sont dans ces conditions nettement visibles sans l’aide d’une colo- 
ration. Les oaufs destines a l’etude histologique ont ete emparaflin®s 
selon la technique habituelle, ıl est indispensable de les orienter 
avec beaucoup de soins dans la derniere paraffine afin d’obtenir 
des coupes exactement longitudinales ou transversales selon les cas. 
Les coupes de 8-10 u ont ete, pour la plupart, colorees a l’hemalun- 
piero-indigo-carmin. Pour des recherches eytologiques speciales, 
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l’hematoxyline ferrique, le feulgen et la thionine ont ete egalement 
employ6s. 

Toutes les mesures ont 6t& faites A l’aide d’un micrometre oculaire 
Zeiss (1 mm.: 100), 15 unites du mierometre correspondant A !/,,mm. 
au grossissement de 200 x auquel l’etude histologique et les photos 
ont 6t& faites. La longueur moyenne d’un auf fixe et depourvu 
de son chorion eet de 95-97 unites (fig. 1). Les distances sont 
toujours comptees a partir du pöle posterieur. Chez les ceuls 
ligatures, les longueurs de la partie anterieure et de la partie poste- 
rieure sont mesurees du pöle posterieur ä la limite inferieure de 
la zone serree dans la ligature, et de la limite superieure de cette 
zone au pöle anterieur. La ligature provoque un fort raccourcisse- 
ment de l’oeuf. Lorsque la ligature est incomplete, le diametre du 
canal unissant la partie anterieure et la partie posterieure est donne. 
Pour les &ufs brüles, il est difficile de donner des chiffres exacts 
pour la longueur de la region detruite, la limite entre la partie 
tuee et celle restee saine n’etant jamais tres precise, on ne peut 
l’evaluer qu’a l’aspect des globules vitellins qui sont plus ou moins 
anormaux. 

Les photos ont et& prises au moyen d’un appareil Leica specia- 
lement mont& pour permettre de faire de la mierophotographie. 
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PREMIERE PARTIE 


DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE NORMAL 
DE SIALIS LUTARIAL. 


l.e developpement embryonnaire de Sialıs lutaria L. a deja ete 
partiellement etudie par STRINDBERG (1916); cet auteur s’est 
limite a l’etude histologique de la formation des feuillets embryon- 
naires et de l’organogenese. Je reprendrai, ici, les points laisses de 
cöte par STRINDBERG: l’etude de la constitution eytologique de 
l’oeuf fraichement pondu et des premiers clivages, puis la diffe- 
renciation de la forme exterieure de l’embryon, avec l’apparition 
des appendices. Ce dernier point etait diflicile a etudier par la 
methode des coupes, seule employee par STRINDBERG, qui aurait 
necessite des series de reconstruction. Au point de vue du probleme 
central de la determination, l’etude cytologique detaillee de l’oeuf 
[raichement pondu est necessaire pour permettre de elasser l’oeuf 
de Sialıs par rapport a ceux d’autres insectes. La seule presence 
ou absence d’un blasteme germinatif permet, comme il a ete dit 
dans l’introduction, de faire des deductions precises sur le type 
de developpement. L’etude de la fecondation et des clivages 
jusqu’a l’etablissement du blastoderme montre a quel moment les 
noyaux arrıvent dans une region definie de l’oeuf; il est tres impor- 
tant, au moment oü l’on fait une operation, de connaitre approxi- 
mativement la position des noyaux, afin de pouvoir, selon le but 
que l’on se propose, detruire une region contenant ou ne contenant 
pas de noyaux. Enfin l’etude de l’apparition de la bandelette, 
dans une region determinee du blastoderme, de la croissance et 
des mouvements de cette bandelette a la surface du vitellus, de 
l’apparition progressive de la segmentation et des ebauches des 
appendices eephalıiques, thoracıques et abdominaux permet d’ana- 
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lyser les embryons anormaux et incomplets fournis par les oeulfs 
operes. Je diviserai cette etude embryologique en trois parties: 


A. De la ponte a l’etablissement du blastoderme. 


B. Appariticn de la bandelette germinale. 


GC. Developpement de la forme extörieure, des appendices et 
organogenese. 


A. DE LA PONTE A L’ETABLISSEMENT DU BLASTODERME. 


Structure de !’&uf fraichement pondu. 


L’etude cytologique de l’euf de sSialıs fraichement pondu 
montre qu’il est ä ce stade completement depourvu de blasteme 
germinatif. L’oeuf est constitu& par une masse compacte de globules 
vitellins arrıvant direetement au contact de la membrane vitelline 
(fig. 2a, M et fig. 2b). Les globules vitellins sont retenus dans un 
reseau cytoplasmique assez dense et leur taille varie de 5-14 u. 
Morphologiquement, cette masse vitelline n’est pas du tout orga- 
nisee; elle ne presente aucune structure, c’est-a-dire pas de zones 
differenciees a gros globules et de zones a petits globules, comme 
c’est le cas chez certains insectes (Abeille, Sitone, ete.). Les globules 
de toutes les tailles sont r&partis dans toutes les parties de l’oeuf; 
a la peripherie cependant, les tr&es petits elobules deviennent 
p.eponderants. 

Dans le voisinage immediat du pöle posterieur, on rencontre 
toujours une petite masse de forme variable, intensement colorable, 
le «corps polaire », « Polkörper » des auteurs allemands (fig. 2a, P.). 
Sa nature est enigmatique, il se colore beaucoup plus fortement 
que le eytoplasme et prend l’hematoxyline aussi intensement qu’un 
chromosome. Ce corps polaire reste nettement discernable durant 
toute la serie des clivages; quand le blasteme germinatif est forme, 
on le distingue encore celeirement, ıl est alors souvent represente 
par deux ou trois corpuscules provenart probablement de la 
fragmentation du corps polaire initial. Au moment oü les noyaux 
penetrent dans le blasteme pour formeı le blastoderme, le corps 
polaire disparait, remplace par des granulations qui rendent la 
couche eytoplasmique dans le voisinage du pöle posterieur nette: 
ment plus coloree que dans le reste de l’oeuf. La presence d’un 
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corps polaire a &t& signalee dans l’oeuf de differents insectes, sans 
que son röle au cours de l’embryogenese ait pu 6tre elairement 
etabli. Chez Camponotus ligniperda, Buchner (1918) a deecrit 
l’apparition du corps polaire lors de la phase d’aceroissement des 
ovocytes et suppose que le corps polaire avaıt la foncetion d’un 
determinant de la lignee germinale. Les recherches de HEGNER 
(1909-1914) sur l’auf de Chrysomelides avaient en effet mis en 


Ihe, 26% Rıre2rb: 

Coupe longitudinale d’un aeuf au stade Coupe longitudinale d’un @uf 
de la fecondation. N = copulation des au stade clivage II; le blasteme 
pronuclei Jet?; V=vitellus; P= corps germinatif fait encore complete- 
polaire; C = aire cytoplasmique des ment defaut. 
corpuscules polaires; M = membrane 


vitelline. Le chorion a ete supprime. 


evidence chez ces Col&opteres la presence d’un tel determinant; le 
blasteme germinatif contient au pöle posterieur un disque de 
granulations fortement colorables; les cellules qui se forment plus- 
tard au pöle posterieur de l’auf et qui contiennent de ces granu- 
lations deviennent les cellules primordiales de la lignee germinale. 
Si, experimentalement a l’aide d’une piqüre au pöle posterieur les 
granulations sont expulsees de l’oeuf, ’embryon qui se developpe 
est completement depourvu de cellules germinales. HÜTTNER 
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(1925) a retrouv6 des granulations analogues dans l’oeuf de Droso- 
phile. Hrcnt (1924) en reprenant en details le cas de (amponotus 
constate que le corps polaire disparait, sans laisser de traces, 
juste avant que les noyaux ne penetrent dans le blasteme. Les 
cellules de la lignee germinale ne se diflerencient morphologique- 
ment que beaucoup plus tard et l’auteur en conclut qu’on ne peut 
attribuer au corps polaire la fonction d’un determinant de la lignee 
germinale. Rerrn (1931) ayant mis en &vidence la presence d’un 
centre de determination dans le voisinage du pöle posterieur de 
Camponotus emet l’hypothese (1935) que le corps polaire serait ce 
centre; mais les r6sultats des exp6riences n’ont pas verifie cette 
hypothese. La fonetion du corps polaire reste, pour le moment, 
enigmatique. Chez Stalıs, comme chez (’amponotus, les gonades ne 
deviennent morphologiquement distinetes qu’a un stade embryon- 
naire avance (Stade E,, voir plus loin). La question de l’origine 
precise de la ligne germinale qui sort du sadıe du sujet icı traite 
fera l’objet d’un travail separe. 


Fecondation et premiers clivages. 


Au moment de la ponte, les divisions de maturation viennent 
de s’achever et le pronuncleus femelle, enrob&e dans une petite 
masse cytoplasmique, occupe a peu pres le centre de l’euf. Comme 
c’est le cas frequemment chez les insectes, les globules polaires, 
resultant du processus de reduction, ne sont pas expulses complete- 
ment hors de l’oeuf. Une membrane nucleaire ne se reforme pas 
autour des chromosomes elimines qui restent separes les uns des 
autres a l’interieur d’une petite plage eytoplasmique situee sur la 
face dorsale de l’uf, a mi-distance entre les pöles. Cette plage cyto- 
plasmique (fig. 2a, C) reste visible pendant tout le debut du deve- 
loppement; elle ne disparaitra que lorsque le blasteme germinatif 
sera completement acheve, tandıs que les chromosomes qu’elle 
renferme degenerent et disparaissent rapidement. 

L’union des pronuclei mäle et femelle s’opere au niveau du tiers 
anterieur de l’@uf environ, au cours de l’heure qui suit la ponte. 
Les deux pronuclei, entoures chacun d’une tres petite masse cyto- 
plasmique, arrıv6s au contact l’un de l’autre perdent leurs mem- 
branes nucleaires et entrent directement en division. La poly- 
spermie semble exceptionnelle chez Sialıs; dans quelques aufs 
seulement j’ai pu deceler la presence, a ce stade, d’un spermatozoide 
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supplementaire; dans les oufs plus äg6es, j’aı en plus rencontre, 
de temps a autre, dans le voisinage du pöle anterieur, une plage 
cytoplasmique renfermant des chromosomes, en nombre variable, 
generalement en debut de pienose. Il est probable que ces chromo- 
somes representent le reste du noyau d’un spermatozoide surnume6- 
raire et qu'ils se sont divises une ou deux fois, avant d’entrer en 
degenerescence. 

Les premiers clivages se suceedent avec rapidite. Apres le premier 
clivage (environ 1 h. 30 apres la ponte ä la temperature moyenne 
de 19°) les deux noyaux filles, entoures chacun de leur masse 
cytoplasmique sont encore situes tous les deux dans la partie ante- 
rieure de l’ceuf, mais a proximite du centre. Chez Sialis, les masses 
eytoplasmiques qui entourent les noyaux sont tres reduites. Quand 
le noyau est au repos il n’est recouvert que par une mince couche 
cytoplasmique, qui se prolonge dans le reseau cytoplasmique 
intervitellin. O’est a cette reduction des masses vitellines qu’il 
faut attribuer le fait que chez Sialıs les fuseaux des divisions de 
seementation sont toujours excessivement courts. (Contrairement 
ä ce qui se passe dans l’@uf d’autres insectes, chez les Dipteres, 
par exemple, oü les masses eytoplasmiques sont assez volumineuses, 
les premiers fuseaux de divisions sont tres longs, entrainant les 
noyaux filles a une grande distance l’un de l’autre). Chez Sualıs, 
’emigration des noyaux vers la peripherie n’est certainement pas 
due a la simple action mecaniıque du deplacement des noyaux 
filles d’une longueur de fuseau a chaque division de segmentation. 
Si ce seul facteur entrait en jeu, jamais les noyaux n’arriveraient 
en meme temps a la peripherie dans la region mediane et aux deux 
pöles de l’auf. Il faut supposer que les noyaux sont, soit entraines 
passivement vers la surface par des courants existant a l’intörieur 
de l’oeuf, soit qu’ils contiennent en eux-memes l’activite necessaire 
pour se deplacer; ces deux facteurs peuvent du reste etre combines 
(voir $ suivant). Apres le deuxieme clivage d6ja, un ou deux noyaux 
passent dans la moitie posterieure de l’oeuf; ceci en regle generale, 
mais il peut arriver que les quatre premiers noyaux soient encore 
tous localıses dans la partie anterieure et que la penetration des 
noyaux dans la partie posterieure ne se fasse qu’au clivage suivant. 
La position des noyaux filles apres chaque clivage ne semble pas 
aussi reguliere que dans le cas d’autres inseetes — Platyenemis, 
Apiıs, Tenebrio. 
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Formation du blasteme germinatı]. 

Un peu avant le troisiöme elivage d6jä (3-4 heures apres la ponte) 
dans les oeufs les plus precoces, un changement commence a s’indi- 
quer dans la configuration du reseau eytoplasmique intervitellin; 
une coloration A la thionine montre que dans le centre de auf 
le reseau eytoplasmique devient peu A peu plus grele, plus tenu, 
tandis qu’au contraire a la peripherie il s’epaissit progressivement. 
Ce deplacement du eytoplasme interglobulaire vers la peripherie 
doit s’accomplir, probablement, sous l’action de mouvements qui 
se font ä l’interieur de l’oeuf. (Des mouvements parfaitement regu- 
liers dans le eytoplasme ont pu 6tre analyses dans beaucoup de 
cellules vivantes en suivant le deplacement des mitochondries.) 
On peut supposer qu’il existe dans l’@uf de Sialis une sorte de 
circulation entre les globules vitellins qui entrainerait vers la 
peripherie le eytoplasme et les noyaux. La cause qui determine 
cette eirculation reste inconnue; il ne semble en tout cas pas qu’il 
existe dans l’euf un endroit precis du reseau eytoplasmique oü 
se manifeste toujours en premier lieu cette diminution, qui soit, 
en quelque sorte, le point de depart du processus. Ge d&eplacement 
se fait lentement, en 7 heures environ. A la peripherie, le reseau 
eytoplasmique devient de plus en plus compact et se translorme 
peu a peu en une couche eytoplasmique dense de S-10 u d’epaisseur. 
Au einquieme clivage (32 noyaux, 6-7 heures apres la ponte) ce 
lisere eytoplasmique contient encore de tres petits globules vitellins, 
qui disparaissent, soit resorbes, soit refoules vers l’interieur de 
l’oeuf. Au stade 64 noyaux, au plus tard, le blast@me germinatif 
est definitivement constitue (fig. 3a et 3 b, B); ıl est constitue par 
une couche eytoplasmique ne renfermant plus traces de globules 
vitellins, tres reguliere dans la region mediane de l’@uf oü elle 
atteint 7-8 u d’epaisseur. Aux deux pöles, elle se forme un peu plus 
lentement et n’est jamais tout ä fait aussi r&guliere, son 6paisseur 
pouvant varier de quelques u. La plage eytoplasmique dorsale qui 
contenait, a l’origine, les chromosomes des globules polaires, dispa- 
rait, absorb6ee dans le blasteme; au pöle posterieur, le corps polaire 
reste nettement visible. 

Ce processus de la formation du blasteme germinatif presente 
de legeres variations selon les pontes; dans certaines pontes, au 
stade 4 noyaux, la migration du cytoplasme vers la peripherie est 
deja amorcee, tandıs que dans d’autres pontes, les oeufs au stade 
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S noyaux montrent a peine le premier debut de ce processus. Dans 
certaines pontes, les aufs au stade 32 noyaux ont dejAa un blasteme 
germinatif forme, tandıs que dans d’autres les @ufs au stade 64 
noyaux peuvent encore presenter quelques minuscules globules 
vitellins dans la couche eytoplasmique peripherique. Mais tous les 


Hi. 370. Bıe.38b: 
Coupe legerement en biais dans Coupe longitudinale d’un &uf 
un @ul au stade clivage V-VI; stade clivage VI, a blasteme ger- 
le blasteme germinatif est forme. minatif forme. B = blasteme 


germinatif; M = membrane vi- 
telline; P = restes du corps po- 
laire; V = vitellus; N = noyaux. 


ceufs provenant d’une meme ponte presentent au meme clivage le 
m&me etat de developpement du blasteme germmatif. La tabelle I 
illustre cette variation dans la formation du blasteme germinatif, 
pour differentes pontes. Les chiffres dans les colonnes se rapportent 
chacun a une ponte speciale et pour chaque ponte 8-10 &ufs ont 
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ete sectionnes en vue de l’etude de la formation du blasteme. 
L’oeuf de Stalıs, pendant les premieres heures de son developpement, 
passe par deux phases successives distinetes. Une premiere phase, 
caracterisee par le manque total de blasteme germinatif, pendant 
laquelle l’oeuf est par sa structure morphologique tout a fait compa- 
rable a l’auf de Platyenemis, est suivie d’une seconde phase caracte- 
risee par la presence d’un blasteme germinatif bien developp6, 
comparable a celui qui existe dans l’eeuf de mouche. Cette analyse 
de la formation du blasteme germinatif donne deja de precieuses 
indications en ce qui concerne le processus de la determination. 
L’absence de blasteme dans l’oeuf fraichement pondu, montre que 
’oeuf de Sıalıs n'est probablement pas du type determine des le 
debut de son developpement, mais que la determination doit 
s’etablir assez pr&ecocement. 


Etablissement du blastoderme. 


Lorsque le blasteme germinatif est acheve, les noyaux, au nombre 
de 64, sont encore ä une certaine distance de la peripherie (fig. 3 a 
et 3 b). Ge n’est qu’apres le septieme clivage (128 noyaux, 9-10 heures 
apres la ponte) que les noyaux arrıvent a proximite du blasteme 
dans la region mediane de l’oeuf. Le cytoplasme du blasteme et 
celuı des masses entourant chaque noyau entrent en contact et 
[usionnent. Dans un auf a ce stade, le blast&me ne se presente plus 
comme une bande reguliere, mais au niveau de chaque noyau, il 
forme une hernie A l’interieur du vitellus, chaque hernie contenant 
un noyau. Aux deux pöles, cependant, les noyaux ne sont pas encore 
tout A fait arrives a proximite du blasteme, le contact ne s’etablira 
qu’au celivage suivant. Geci peut s’expliquer mecaniquement par 
le fait que la longueur de l’oeuf, equivalant a peu pres a trois fois 
sa Jargueur, les noyaux, qui sont a l’origine tous dans le voisinage 
du centre de l’oeuf, arriveront plus rapidement en surface dans la 
region mediane qu’aux deux extremites. Dans ce mouvement 
d’emigration des noyaux vers la peripherie, une quinzaine de 
noyaux restent en arriere dans le vitellus et constituent les noyaux 
des cellules vitellophages. Apres le huitieme clıvage (256 noyaux, 
10-11 heures apres la ponte) les noyaux sont dans le blast&me germi- 
natif. C’est le stade qu’on pourrait appeler « preblastoderme », les 
parois cellulaires n’etant pas encore formees; elles commencent 
a peine A s’indiquer sous forme de faibles echancrures partant de 
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la peripherie et s’insinuant entre les noyaux. Les noyaux sont 
lögerement ovalaires, leur grand axe etant parallele A la surlace 
de l’oeuf. Depuis le moment de la fecondation, la taille des noyaux 
ne s’est pas modifi6e, ainsi que le montrent de nombreuses mesures 
faites au cours des differents clivages; ce n’est que quand le blasto- 
derme sera form6 que la taille des noyaux diminuera rapidement 
en möme temps que celle des cellules. 


Stade A noyaux: Diametre des noyaux, 8-9 u. 
« Preblastoderme »: Diametre des noyaux, 7-9 u. 
Blastoderme ä hautes cellules: Grand axe, 5-6 u. 


Au stade « preblastoderme », les noyaux sont s6epares du vitellus 
par une couche eytoplasmique mince, excessivement dense et 
colorable qui se prolonge ä l’interieur du vitellus par de courtes 
ramifications (fig. A). Cette difference 
de coloration du eytoplasme marque 
probablement la limite entre le cyto- 
plasme du blasteme germinatif et le 
cytoplasme que le noyau a apporte 
avec lui. On peut probablement com- 
parer cette formation au blast&me ger- 
minatif interne (« inneres Keimhaut- Rice. 
blastem ») des muscides qui vient dou- Coupe transversale d’un euf 
bler le blast&me germinal primordial au Au stade clivage VIII-IX (« pre- 

3 j blastoderme ») montrant la for- 
momentoülesnoyauxarriventensurface mation du blasteme germinatif 


et qui est constitu& par les masses eyto- interne et l’amorce de la for- 
: mation des parois cellulaires. 


plasmiques apportees par les noyaux; 
mais chez les muscides, les masses eyto- 
plasmiques entourant le noyau etant beaucoup plus volumineuses, 
ce blasteme secondaire est beaucoup plus developpe que chez Stalıs. 
La difference de coloration entre le eytoplasme des deux blastemes 
est souvent peu marquee et elle disparait toujours rapıdement. 
Aux deux pöles de l’oeuf, le leger retard signale au clivage precedent 
se fait encore sentir; les noyaux, dans ces regions n’ont pas encore 
penetr& completement dans le blasteme. C’est a ce moment que le 
corps polaire disparait et que dans le cas d’une coloratıon sp£ciale- 
ment r&ussie, on peut mettre en evidence les granulations polaires. 
A la suite du neuvieme clivage (512 noyaux, environ 12 heures 
apres la ponte) le blastoderme est constitue. Les parois cellulaires 
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sont completes, sauf aux deux pöles, ou elles sont en train de 
s’achever. L’oeuf est constitue par une couche reguliere de cellules 
cubiques A noyaux spheriques, limitant la masse des globules 
vitellins ä peu pres completement privee de reseau eytoplasmique, 
et dans laquelle sont r&parties une quarantaine de cellules vitello- 
phages. Ges vitellophages proviennent soit de la division des noyaux 
restes en arriere dans le vitellus lors des clivages, soit de l’emigration 
secondaire dans le vitellus de quelques noyaux du preblastoderme. 
Au cours des elivages VIII et IX on remarque, en effet, toujours 
quelques faisceaux de division qui, au lieu d’etre paralleles a la 
surface de l’oeuf, luı sont perpendiculaires; a la fin de la division, 
un des noyaux filles se trouve refoule dans le vitellus. Le neuvieme 
clivage est le dernier durant lequel les dıvisions se font parfaitement 
synehroniquement, dans toutes les regions de l’euf, y compris 
dans les cellules vitellophages. Quand le blastoderme est constitue, 
le rythme des divisions varie selon les regions; les vitellophages, en 
particulier, ne se diviseront plus. 


B. APPARITION DE LA BANDELETTE GERMINALE. 


Les cellules du blastoderme se divisent activement, abandonnant 
leur forme eubique pour devenir eylindriques, fortement pressees 
les unes contre les autres; leurs noyaux deviennent ellipsoides, 
leurs grands axes etant perpendiculaires A la surface de l’auf. 
Le rythme des divisions est plus intensif dans la region medio- 
ventrale, oü les cellules sont un peu plus hautes et plus serrees 
que sur la face dorsale. La differenciation du blastoderme va en 
s’accentuant; vers la seizieme heure apres la ponte, les cellules 
s’amassent sur la face ventrale de la moitie posterieure de l’oeuf 
autour d’un centre qui est situ&e environ a 35-40 unites du pöle 
posterieur (fig. 5a et 5b). Je n’ai jamais pu mettre en evidence la 
formation d’une vraie fossette comme chez Platyenemis,; on peut 
tout au plus parler d’une legere depression, mais cette region de 
l’oeuf doit correspondre au centre de differenciation puisque c’est 
le centre de rassemblement des cellules blastodermiques; les cellules 
sont beaucoup plus nombreuses et plus serr6es dans cette zone 
que dans le reste de l’oeuf, la hauteur des cellules y atteint 25 u 
tandıs que dans la region dorsale elle atteint a peine 10 u. Ce 
stade est de courte dur6e (c’est möme une affaire de chance de 
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reussir A fixer les aufs juste au bon moment); aussi ne peut-on 
admettre que ce rassemblement de cellules soit seulement le resultat 
de divisions cellulaires rapides dans cette region, il doit vraisem- 
blablement rösulter d’une migration des cellules blastodermiques, 
comme dans le cas de Platyenemis. Au pöle posterieur, tres rapi- 
dement, la couche cellulaire ne reste plus unistratifi6e, mais se 
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Coupe longitudinale montrant le 


debut de la differenciation du bla- 
stoderme; les cellules de la face 
ventrale deviennent plus hautes et 


Figure semi-schematique d’une 
coupe optique d’un @uf in toto 
montrant la differenciation du bla- 


plus serrees dans la moitie poste- 


stoderme au stade B,. La ligne en 
rieure. 


pointille indique la limite a la sur- 
face de l’®uf de la zone ä hautes 
cellules. 


met a proliferer vers l’interieur de l’ceuf, formant un petit bouchon 
cellulaire qui s’insinue dans le vitellus (fig. 55). II ne m’a pas ete 
possible de mettre en evidence, dans l’euf de Sialis, une origine 
double de la bandelette comme SEıpEL a pu le constater chez 
Platyenemis et qui a depuis ete signalee chez d’autres insectes. 
Malgre de nombreux essais de coloration in toto, la premiere 
differenciation de la bandelette m’est 


toujours apparue 
forme d’ebauche unique. 


sous 
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Tres rapidement cette ebauche s’aceroit en direction e6phalıque 
et caudale se transformant peu a peu en une bandelette embryon- 
naire typique ; 18 heures 
apres la ponte, la bandelette 
s’etend sur les deux tiers de 
la face ventrale de l!’euf — 
l’oeuf ayant une longueur de 
97 unites, la bandelette en 
mesure 70 environ. Dans la 
partie anterieure, les lobes 
cephaliques sont deja indi- 
ques (fig. 6); dans la partie 
posterieure, la bandelette se 
termine dans la region du 
pöle par une zone forte- 
ment epaissie, formee par 
les cellules du bouchon po- 
laire a partir duquel se de- 

Vue ventrale et laterale d’un embryon yeoppenı ES Ende partıe 
au stade Ei.» — debut du deuxieme jour. du mesoderme. Je designe 
Los Iobes eiphaliauen sont srls maraußs oe premier alade par Ja yın 
segmente. La calotte mieropylaire est en bole E,. Chez Stalıs, comme 
train de se differencier et voile le vitellus chez Platyenemis, la forma- 
du pöle anterieur. Le chorion a ete sup- j : 
prime. tion de la bandelette resulte 

d’un processus dynamique, 
qui a pour point de depart le centre de differenciation. 


ie, (d- 


C. DirrERENCIATION DE LA BANDELETTE, DES APPENDICES 
ET ORGANOGENESE. 


Dans la bandelette embryonnaire qui vient de se dessiner — 
stade E, — la region cephalique oceupe la plus grande partie de 
la longueur totale, s’&tendant du sommet des lobes cephaliques 
jusque dans la region du centre de differenciation. Sur une bande- 
lette de 70 unites, la tete ä elle seule compte environ 35 unites. 
L’abdomen n’est repr6sente, a ce stade, que par la masse de tissus 
mal differencies qui oceupe le pöle posterieur. Le mesoblaste est 
form6 par une couche cellulaire peu dense qui double peu a peu 
l’eetoderme et se perd dans la region posterieure. Chez Sialıs, le 
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mesoderme ne rösulte pas de la fermeture d’une gouttiere longi- 
tudinale nette, comme c’est le cas chez beaucoup d’insectes; il ne 
se forme jamais de gouttiere bien definie, le m6soderme se forme 
plutöt par delamination (v. STRINDBERG). 


Formation des annexes embryonnaires. 


La formation des annexes embryonnaires debute des que la 
bandelette germinale a fait son apparition. Leur genese est Impor- 
tante A connaitre, parce qu’elle permet d’expliquer certaines for- 
mations aberrantes qui apparaissent chez les embryons partiels. 
STRINDBERG l’ayant d6jäa decrite, je n’en rappellerai que les grands 
traits. Dans la region du micropyle, les cellules du blastoderme 
extra-embryonnaire se differencient, devenant tres hautes et 
vacuolaires; il se forme ainsi, au pöle anterieur, une calotte unistra- 
tifiee, formee de hautes cellules pressees les unes contre les autres: 
la « calotte micropylaire » (fig. 7, 8). STRINDBERG d6erit cet organe 
sous le nom d’«organe dorsal » par analogie avec l’organe dorsal 
a fonetion enigmatique des Collemboles. Je prefere lui donner la 
denomination purement descriptive de calotte micropylaire !. I] 
me semble qu’au point de vue physiologique, la fonction de cet 
organe peut s’expliquer de la facon suivante. Dans une ponte de 
Sialıs,; les aufs sont fortement colles les uns contre les autres et 
sur leur support; la seule partie de chaque auf qui soit libre, 
celle par consequent au travers de laquelle doivent se faire tous 
les echanges avec l’exterieur est la region micropylaire. On peut 
des lors supposer que les cellules differenciees de la calotte micro- 
pylaire ont un röle a jouer dans ces &changes. La destruction de 
la calotte mieropylaire au thermocauthere n’empeche pas l’auf 
de se developper normalement a condition qu’il soit detache de 
la ponte. Il est probable que dans ce cas, l’oeuf &tant libre, les 
echanges avec l’exterieur ne sont plus reduits A se faire au travers 
de la zone miceropylienne seule, mais peuvent se faire ä travers 
toute la surface de l’oeuf et a travers un chorion beaucoup plus 
mince; la presence d’un organe differencie pour faciliter les echanges 
n’est, dans ce cas, plus nöcessaire. Si, par contre, on detruit la 
region micropylaire en passant legerement l’aiguille du microther- 
mocauthere sur la surface libre d’une ponte en place, tous les 


! Denomination suggeree par Monsieur le Professeur HAnDscHin. 
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oufs qui ont ete laiblement brules sont incapables de developpe- 
ment. Je n’aı pas entrepris systematiquement des experiences A 
laide de vernis, par exemple, mais cette premiere indication 
semble montrer nettement le röle jou& par la calotte micropylaire 
dans les echanges !. 

La differenciation de l’amnios debute des que la bandelette embry- 
onnaire a fait son apparition. Il se forme, en premier lieu, un repli 
amniotique a l’extremite posterieure de la bandelette, puis un second 
a l’extremite anterieure, immediatement au-dessous de la calotte 
micropylaire. Ces deux replis vont a la rencontre l’un de l’autre, 
le repli posterieur &tant le plus important et constituant, & lui seul, 
la plus grande partie de l’amnios. Celui-ci est completement ferme& 
chez un embryon de deux jours. L’embryon est alors protege par 
une double enveloppe, l’amnios constitue par la face interne du 
repli amnıotique, et la sereuse constituee par la face externe de 
ce meme repli. 

A partir du quatrieme jour, les cellules de la calotte mieropylaire 
commencent ä degenerer; elles deviennent moins turgescentes, 
diminuent de hauteur, et sur un embryon in toto les contours de la 
calotte, jusqu’alors parfaitement nets (fig. 6, 7, 8), deviennent 
impreeis. Au cours du sixieme jour se produit la rupture de l’amnıos 
et de la sereuse. La rupture s’opere dans la region medio-ventrale 
et les restes des annexes embryonnaires, y compris la calotte miero- 
pylaire en degenerescence, sont refoules A la surface du vitellus, dans 
la region dorsale, formant un « organe dorsal » (second organe dorsal 
dans la description de STRINDBERG). Les derniers restes en sont 
encore visibles chez l’embryon qui vient d’eclore, sous forme d’une 
masse [ortement coloree en orange au milieu du vitellus qui remplit 
intestin moyen. 


Developpement de la bandelette embryonnaire. 


La premiere indication de la bouche et de l’anus, sous forme 
de deux petites invaginations, l’une dans la partie anterieure, A 


! Il serait interessant de voir si dans les pontes d’insectes dans lesquelles 
les @ufs sont toujours tres serres, on trouve des dispositifs analogues. Dans 
la litterature, je n’ai pas trouve de renseignements a ce sujet. Chez les Agrio- 
nides, cependant, Brannpr (1869) signale une differenciation des cellules du 
blastoderme dans ta region micropylaire qui sont plus hautes que dans le reste 
du blastoderme extra-embryonnaire. Or, les @ufs d’Agrionides sont pondus 
a l’interieur de tiges vegetales, la region micropylaire seule etant libre. 
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la base des lobes eephaliques, l’autre a l’extremite postörieure 
de la bandelette, apparait a peu pres au meme moment que les 
replis amniotiques, au debut du deuxieme jour. A ce moment 
aussi, la premiere ebauche de la segmentation commence ä se 
dessiner et vers la fin du deuxieme jour les appendices eephaliques 
et thoracıques ont fait leur apparition sous forme de petits mame- 
lons. Les ebauches de la premiere paire de pattes dans le premier 
segment thoracıque et celles de la levre inferieure sont les premieres 
a apparaitre et sont toujours un peu en avance, au cours du develop- 
pement, sur les ebauches 
des autres appendices, 
preuve de l’action du 
centre de diflerenciation. 
En meme temps, la ban- 
delette s’allonge beau- 
coup et atteint, a la fin 
du second jour, son maxi- 
mum d’extension: stade 
E, (fig. 7). Les lobes ce- 
phaliques sont replies 
sous le miceropyle et l’ex- 
tremite posterieure de la 
bandelette depasse le pöle 
posterieur et s’etend sur 
la face dorsale de l’oeuf Bie. 


P 


jusqu’a midistance entre 
les deux pöles. Get allon- 
gement de la bandelette 
provoque le döplacement 
de la limite entre la töte 
et le thorax, c’est-ä-dire 
du centre de differencia- 
tion qui est repousse en 
direction cephalique et 
atteindra la position defi- 


Vue ventrale et laterale d’un embryon au 
stade Ea.; — debut du troisieme jour. La ban- 
delette embryonnaire a atteint son maximum 
d’extension. Les ebauches des appendices ce- 
phaliques et thoraciques sont presentes: 1 — 
antennes; 2 = mandibules; 3 — maxilles; 
4 — double ebauche du labre; 5, 6,7 = trois 
paires de pattes. La segmentation de l’ab- 
domen est incomplete. La calotte micropy- 
laire est constituee; l’amnios (liene interne 
continue) et la sereuse (ligne ponctuee) sont 
fermees. La segmentation du vitellus est 
achevee. 


nitive qu’il oceupera jusqu’ä la fin du d6veloppement embryonnaire 


au stade suivant. 


A ce stade E,, la tete est tres developpee, les eing segments qui 
la composent sont encore nettement individualises: les lobes eöpha- 
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liques, qui entourent le segment antennaire ol les ebauches des 
antennes ne sont encore que faiblement marquees (fig. 7; 1), separees 
par le labium legerement echanere en son milieu. Entre les antennes 
et le Jabium, la cavit& bucale est encore reduite a une petite invagi- 
nation. Le segment mandibulaire porte les deux ebauches des 
mandibules (fie. 7; 2) et le segment maxillaire les deux ebauches des 
maxilles (fig. 7; 3). Enfin, le ecinquieme segment porte egalement 
deux ebauches qui s’uniront plus tard pour former le labre, ou 
levre inferieure (fig. 7; A). Chaque segment thoracique porte 
l’ebauche d’une paire de pattes (fig. 7; 5-7), le developpement de 
la premiere paire etant nettement en avance sur celui des autres 
paires. Dans l’abdomen, la segmentation n’est pas achevee; les 
trois ou quatre premiers segments abdominaux sont seuls indiques. 
A l’extremite de l’abdomen, on distingue l’invagination anale. 
Le mesoderme commence a s’organıser, formant dans chaque seg- 
ment un epaississement. Les replis amniotiques anterieurs et poste- 
rieurs se sont beaucoup developpes, et a la fin du deuxieme jour 
l’embryon se trouve enferme dans la double enveloppe de l’amnios 
et de la sereuse. Les cellules de la calotte micropylaire ont A peu pres 
atteint leur maxımum de differeneiation, et sur l’aeuf fixe, observe 
ın toto, la calotte micropylaire forme un voile opaque qui recouvre 
une partie des lobes cephaliques et la region bucale (fig. 7). 

L’embryon repose sur une masse de vitellus qui a subi une modi- 
fication importante. La masse vitelline s’est fragmentee en grosses 
spherules, chacune renfermant un vitellophage. Cette segmentation 
du vitellus debute toujours dans la region anterieure, dans le vitellus 
sous-Jacent des lobes cephaliques, puis s’etend peu a peu vers la 
region posterieure. (Cette segmentation du vitellus ne semble done 
pas dependre de l’action du centre de differenciation.) Des que le 
vitellus est divise, ıl commence a etre resorbe, probablement sous 
influence des vitellophages; les globules vitellins perdent leurs 
limites et forment des zones ayant, sur coupes, un aspect delave 
qui sont peu a peu resorbees. 

Chez un embryon äge de trois Jours — stade E,— iln’y a pas de 
grands changements a noter. Tous les appendices se sont passable- 
ment developpes, la segmentation de l’abdomen est achevee; les 
invaginations bucale et anale, beaucoup plus marquees qu’au stade 
precedent, se prolongent a l’interieur du vitellus par deux conduitsen 
cul-de-sac, premieres ebauches de l’intestin anterieur et posterieur. 
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Ils portent chacun, autour de leur extremit6 aveugle, un manchon 


de trös petites cellules, premieres 


FiG. 8. 
Vue ventrale et laterale d’un embryon 
au stade E;., — debut du quatrieme 


jour. La contraction de la bandelette 
est en train de se faire. La tete a pris 
ses proportions definitives, les deux 
ebauches du labre, accolees, progressent 
en direction anterieure. Chacun des sept 
premiers segments abdominaux porte 
l’ebauche d’une paire de branchies, le 
dernier segment l’ebauche unique du 
filament terminal qui s’accroit en di- 
rection cephalique. 


terne qui a soigneusement ete 
decrite par STRINDBERG. 

Chez un embryon äge de 4 jours, 
stade E, (fig. 8 et 9), la bandelette 
commence a se raccoureir. Les 
lobes cephaliques jusqu’ici rabat- 
tussous le micropyle, seredressent, 
la tete se tasse et prend sa taille 


ebauches de l’entoderme, aux 
depens desquelles s’elaborera 
l’intestin moyen. A ce stade 
egalement on assıste A la diffe- 
renciation, dans l’ectoderme, 
des premiers neuroblastes, ori- 
gine du systeme nerveux. Le 
mesoderme s’est beaucoup de- 
veloppe et a achev6 sa segmen- 
tation. Je n’entrerai pas dans 
les details du developpement 
ulterieur de l’organısation in- 


Fıc. 9. 


Coupe longitudinale d’un embryon 
au stade E;., montrant le develop- 
pement de l’intestin anterieur et de 
l’intestin posterieur. 


definitive. La forme des appendices cephaliques commence A 
s’indiquer, les deux ebauches du labre sont presque arrivees au 
contact l’une de l’autre. Les pattes se sont beaucoup allongees; 
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les sept premiers seements abdominaux portent chacun une paire 
de petites ebauches qui donneront les filaments branchiaux. 
L’extremite de l’abdomen ne s’etend plus aussi loın sur la face 
dorsale de ’@uf et le dernier segment porte une &ebauche impaire, 
rabattue sur les segments precedents, destinee a donner le filament 
terminal caracteristique de la larve; l’anus est localise ä la base 
du filament, sur la face dorsale. L’histologie montre que l’intestin 
anterieur et l’intestin posterieur se sont allonges; les cellules endo- 
dermiques commencent a former les plaques cellulaires qui entourent 
peu a peu le reste du vitellus; la formation des ganglıons est 
avancee et dans le cinquieme segment abdominal on peut dis- 
tinguer les gonades, formees chacune de 4-5 cellules germinales 
disposees a la file ’une de l’autre et entourees par une paroi 
mesodermique. 

Chez un embryon äge de 5 jours — stade E, — l’extremite 
posterieure de l’abdomen, par suite du raccoureissement progressif 
de la bandelette, atteint le pöle posterieur, et le filament caudal 
replie apparait sur la face ventrale de l’auf. Les deux lobes eepha- 
Iiques se sont beaucoup developpes lateralement et sont presque 
arrıves au contact sur la face dorsale. lis portent lateralement, 
dans la region situce immediatement en arrıere des antennes et 
des mandibules, les ebauches des yeux, a sıx facettes, qui sont 
au moment de leur apparıtion presque completement depourvus 
de pigment. Dans le thorax et l’abdomen, la bandelette s’est elargie 
et commence a recouvrir lateralement le vitellus. La chaine 
ganglionnaire est constituee, formee par un ganglion double dans 
chaque segment thoracıque et abdominal, et, dans la tete, par une 
tres grosse masse sous-oesophagienne et une masse sus-osopha- 
gienne plus reduite, portant des lobes optiques bien developpes. 
L’organe sous-oesophagien, dont la fonction est inconnue, signale 
dans les embryons de plusieurs insectes (v. Ewesrt 1936) existe 
chez Stalıs; ıl apparait au stade E, et est constitu&e par deux 
petites masses cellulaires situees de chaque cöte du ganglıon 
sous-oesophagien; ces organes sont caracterises par leur gros 
noyaux et leur grande masse eytoplasmique, qui se colore intense- 
ment en vert clair par le piero-indigo-carmin; sur les coupes, ces 
organes frappent au premier coup d’eil et ils sont un point de 
repere precieux pour l’analyse des embryons fragmentaires pro- 
venant des aufs operes. A ce stade E,, la resorption du vitellus 
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est deja bien avancee; les cellules de la calotte micropylaıre ont 
beaucoup diminue de hauteur, elles sont moins turgescentes el 
sur l’aeuf in toto, la calotte mieropylaire ne se distingue plus tres 
nettement. L’intestin anterieur et l’intestin posterieur se sont 
allonges et ont subi un changement histologique marque; les 
cellules eetodermiques, qui constituaient auparavant le fond de 
chacun de ces conduits en cul-de-sac, se sont resorbees; chaque 
conduit debouche dans le 
vitellus par une zone co- 
loree fortement en vert 
fonc6& par le piero-ıindigo- 
carmın, au contact de la- 
quelle le vitellus est 
completement liquefie; ıl 
semble done, qu’ä partir 
de ce moment ce n'est 
plus l’activite des vitello- 
phages seule qui condi- 
tionne la resorption du 
vitellus, mais probable- 
ment aussi l’activite des 
cellules d’origine ecto- 
dermique des intestins 
anterieur et posterieur. 
L’intestin moyen est en Fıc. 10. 


pleine formation, les pe- Vue ventrale et laterale d’un embryon au 


tites cellules endodermi- stade BE, , — cinquieme jour. Les yeux sont 

ö peu pigmentes; la bouche est fermee poste- 

ues ont form& une lame rieurement par le labre. L’abdomen se termine 
ji 


qui double le mesoderme au pöle posterieur et le filament terminal s’in- 
“ _ sinue entre les pattes. Dorsalement, la fer- 


Chez un embryon äg& meture de la tete et de l’abdomen est accom- 
de 6 jours — stade E, _ _plie, elle n’est pas tout A fait achevee dans le 
s thorax; le reste de l’organe dorsal, fortement 

la töte est fermee dorsale- pigmente, apparait par transparence dans 


ment et les yeux ont l’intestin moyen. 

acquis une pigmentation 

rouge vif. Les appendices ont leur structure definitive (fig. 10), le 
labre est une piece unique, mais on devine encore son origine 
double a la legere echanerure qu’il porte en son milieu; l’orifice 
bucal, jusqu’ici largement ouvert, prend sa proportion definitive 
par suite de cette formation du labre. Les pattes se sont beaucoup 
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allongees et atteignent le pöle posterieur de "auf par-dessous 
’abdomen qui se replie ventralement et dont le filament caudal 
s’est sensiblement allonge. C’est au cours de ce sixieme jour du 
developpement qu’a lieu la rupture des enveloppes embryonnaires; 
les restes de l’amnios, de la sereuse et de la calotte micropylaire 
[orment une petite masse en degen6rescence, pigmentee en orange, 
situee dorsalement dans le vitellus de la region du premier segment 
thoracıque. 

Chez un embryon äge de 7 jours — stade E, — (fig. 11), la 
pigmentation des yeux est devenue rouge fonce, les pattes ont 
acquis leur longueur definitive et se eroisent 
au pöle posterieur de l’oeuf en dessous de 
"’abdomen; celui-ci, replie ventralement, 
se prolonge par le filament caudal qui a 
atteint sa longueur maximale et s’insinue, 
entre les pattes, sur toute la longueur de la 
face ventrale de l’@uf jusqu’au niveau 
de la bouche. Sur la face dorsale, la su- 
ture ecto-mesodermique n’est pas encore 
achevee dans le thorax; l’intestin moyen, 
lui, est ferme et l’on apercoit encore, par 
transparence, une tache rougeätre, dernier 
reste des enveloppes embryonnaires, qui ne 
disparaitra definitivement qu’apres l’eclo- 
sion de la jeune larve. Le vitellus est 
excessivement reduit et la plupart des 
spherules vitellines encore presentes sont 

. er. dans un e&tat avance de resorption. 

Vue ventrale d’un em- = R s 
bryon pret ä eclore. Les L’embryon est a ce moment comple- 
pattes, tres allongces, sont tement acheve, A part la chitinisation 
repliees sous l’abdomen au ; 3 : 
pöle posterieur; les sept qui va se faire rapidement, en commen- 
Beine . BrenlueS SDDen cant par les mandibules et les pattes. 
a nn L’embryon eclot au cours du neuvieme 

jour, en dechirant le chorion de l’ouf 


dire, All, 


selon une ligne qui suit approximativement le contour de l’an- 
cienne calotte micropylaire. La larve reste plus ou moins long- 
temps a la surface de la ponte puis tombe ä l’eau et se met ä 
nager rapidement. 

Ge bref expos& du developpement embryonnaire normal permet 
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d6ja de tirer certaines conclusions concernant le probleme de la 
determination chez Stalis. Selon le type de determination, SEIDEL 
a pu classer les insectes dans l’ordre suivant: Odonates, Hemipteres, 
Orthopteres, Hymenopteres, Coleopteres, Lepidopteres, Dipteres. 
Les Odonates representent le type non determine extröme, les 
Dipteres le type determine extreme. L’oeuf du type non determine 
est caracterise, au cours du developpement, par les caracteres 
morphologiques et physiologiques suivants: absence de blasteme 
germinatif, bandelette embryonnaire tres courte lors de son appa- 
rition, blastokynese frequente. L’oeuf du type determine, au 
contraire, est caracterise par la presence tres precoce d’un blasteme 
germinatifl, qui se forme dans l’ovule encore contenu dans l’ovaire, 
et par une bandelette embryonnaire qui des son apparition est 
tres longue et occupe sa position definitive sur la face ventrale 
de l’oeuf. 

L’etude du developpement normal de l’oeuf de Stalıs montre que ce 
Megaloptere doit se placer dans la serie etablie par SEıDEL entre 
les deux types extrömes, mais beaucoup plus pres des Dipteres 
que des Odonates. En effet, le seul caractere morphologique commun 
a l’oeuf de Sialıs et a celui de Platyenemis reside dans le fait que, 
au moment de la fecondation et jusqu’au deuxieme clivage, un 
blasteme germinatif fait completement defaut. Au contraire, 
l’oeuf de Sialis peut s’analoguer ä celui de Diptere des le cinquieme 
elivage, puisqu’il montre, a partir de ce moment, un blasteme 
germinatif regulier, puis la formation d’un blasteme germinatif 
secondaire; et la bandelette germinale est des son apparition longue 
et localisee dans sa position definitive, sur la face ventrale. 

Ces analogies, purement morphologiques, entre l’&uf de Sialis 
et les @ufs a type de developpement determine et indetermine 
ind quent deja nettement que les experiences qui seront faites sur 
des ceufs avant la formation du blasteme germinatif ou sur des 
ceufs apres la formation du blasteme, donneront tres probablement 
des resultats fort differents. La tabelle qui suit resume les princi- 
pales ötapes du developpement normal afin de permettre de pouvoir 
comparer rapidement le developpement des aufs operes avec celui 
des eufs normaux. 
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DEUXIEME PARTIE 


RESULTATS EXPERIMENTAUX 


L’etude du developpement normal a permis d’en analyser les 
phases successives et de fixer les durees approximatives de chaque 
stade. Ces faits etant acquis, il est facıle d’operer les @&ufs A un 
stade defini. Les operations qui ont pour but de resoudre le pro- 
bleme de la determination dans l’oeuf de Sialıs doivent naturelle- 
ment ötre faites sur des stades tres jeunes, avant que le blastoderme 
ne soit forme. Trois stades du developpement embryonnaire ont 
et& employes. Le premier stade comporte des @ufs ayant au maxi- 
mum 8 noyaux — äges de moins de 4 heures — dans lesquels le 
blasteme n’est pas encore forme6; il n’existe au moment de l’operation 
qu’un reseau eytoplasmique peripherique tres peu marque dans les 
ceufs les plus avances. Dans ce cas les operations au pöle posterieur 
laissent intacts tous les noyaux, qui sont A ce moment groupes 
dans la partie anterieure de l’oeuf. Les operations au pöle anterieur, 
si elles sont d’une certaine amplitude, ont quelques chances d’inte- 
resser un ou plusieurs noyaux. 

Le deuxieme stade embryonnaire employe pour les experiences 
est le stade 8-32 noyaux — aufs äges de 4-6 heures — dans lesquels 
le blasteme en formation est represente par un röseau cytoplasmique 
peripherique plus ou moins dense. Dans ce cas, une operation qui 
interesse le tiers anterieur ou le tiers posterieur de l’auf a toutes 
les chances d’intercepter un ou plusieurs noyaux. 

Enfin, le troisieme stade employe est le stade de 64-128 noyaux — 
aufs äges de S-9 heures — a blasteme completement acheve. Les 
noyaux sont regulierement repartis parallelement a la surface et 
une operation n’interessant qu’une petite partie de la region ante- 
rieure ou posterieure de l’oouf peut intercepter plusieurs noyaux. 
Des experiences realisees sur des oeufs plus äges, « preblastoderme », 
blastoderme ou tres jeune bandelette, ne nous interessent pas dans 
le present travail. 
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Le but des operations — ligatures et brülures — est de separer 
ou de detruire certaines zones bien determindes de l’oeuf alin 
d’etudier systematiquement les potentialites des differentes regions 
de ’oeuf. Mais des phenome£nes d’ordre secondaire viennent toujours 
compliquer et masquer en partie les resultats. En posant, par 
exemple, une ligature A la limite du tiers posterieur de l’auf, on ne 
separe pas simplement le tiers postörieur des deux tiers anterieurs; 
l’aetion mecanique de serrer la ligature provoque, dans lauf tout 
entier, un remaniement profond, qui se traduit par des refoulements 
et des deplacements de materiel. D’apres ce qui a ete dit du deve- 
loppement normal, on peut concevoir, des maintenant, que ce 
remaniement du contenu de l’euf peut totalement modifier soit 
le processus de migration du eytoplasme vers la peripherie lors 
de la formation du blasteme, soit celui de la migration des noyaux. 
En plus, une ligature tres serree provoque dans l’oeuf des tensions 
superficielles enormes. Si le chorion resiste, il arrıve frequemment 
qu’il se fasse des ruptures dans la masse m&me de l’ceuf. La mem- 
brane vitelline peut se rompre et une partie du vitellus faire hernie 
sous le chorion; il peut se produire des fissures longitudinales A 
travers l’oeuf, ete. Ges differents traumatismes provoquent des 
anomalies du developpement, deplacement de certaines ebauches, 
ruptures d’ebauches provoquant des duplicatures, ete., anomalies 
qui compliquent terriblement l’analyse des aufs operes. 

La serie des brülures est, malheureusement, tres incomplete. 
Il semble tres difficile de realiser sur l’oeuf de Sialıs une brülure qui 
detruise une partie de l’oeuf seulement. Dans la majorite des cas 
la brülure est trop faible, le chorion seul est legerement atteint et 
l’oeuf se developpe normalement. Si le thermocauthere reste appuye 
un instant de plus ä la surface de l’oeuf, la brülure est trop forte et 
l’oeuf meurt dans un bref delai. SEIDEL, dans ses experiences de 
brülures sur l’auf de Platyenemis, indique que, dans les @ufs operes, 
la limite entre la partie saine et la partie brülee est nettement 
visible et permet de mesurer exactement l’amplitude de la zone 
detruite. Ewest (1937), en employant la m&me technique sur les 
aufs de Tenebrio, constate que le mat£riel brüle est completement 
expulse de la partie restee saine. La partie vivante se cicatrise et 
devient tout äa fait independante de la masse brülee. Chez Sialis, 
on ne remarque rien de semblable; la limite entre la partie saine et 
la partie brülee n’est jamais nette, il est impossible de mesurer 
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exactement la partie dötruite, on ne peut que l’evaluer en tenant 
compte de l’apparence plus ou moins malade des globules polaires. 
Sous l’influence de la brülure, les globules vitellins deviennent 
irreguliers, leurs contours deviennent peu nets; dans les casextr&mes, 
les globules fusionnent, formant des plages plus ou moins &etendues 
de vitellus ayant une apparence laquee (qui rappelle celle du sang 
laqu&e dans l’hemolyse). Les oeufs meme faiblement brüles ne 
survivent que diflieılement plus de deux ou trois jours; une bande- 
lette embryonnaire peut se diflferencier, mais tres vite une pienose 
generalisee se declare et l’@uf degenere rapidement. La cause qui 
deelenche cette pienose est inconnue; on peut supposer que les 
tıssus brüles exercent une influence toxique sur les tissus vivants 
avec lesquels ıls restent en contact et que cet empoisonnement est 
plus ou moins rapide, selon l’intensite de la brülure. 

Les resultats experimentaux seront exposes dans l’ordre suivant: 


A. Interventions au pöle anterieur de l’euf. — Ligatures et 
brülures. 

B. Interventions dans la region mediane. — Ligatures. 

C. Interventions dans la partie posterieure. — Ligatures et 
brülures. 


A. INTERVENTIONS AU PÖLE ANTERIEUR DE L’@UF. 


LIGATURES DU PÖLE ANTERIEUR. 


Dans cette serie operatoire, les ligatures sont posees a une distance 
du pöle posterieur, varıant de 65-75 unites, dans la majorite des 
»as. Il est diffieile de realiser une ligature complete de la partie 
anterieure, parce que les nombreuses asperites que porte le chorion, 
dans cette region, sont tres elastiques et s’opposent A un serrage 
complet. Sur un millier d’oeufs environ, ligatures dans la partie 
anterieure, 350 se sont vides de leur contenu au cours de la Journee 
qui a suivi l’intervention. Au moment de l’operation, le chorion de 
ces @ufs a dü etre legerement lese, pas assez pour @clater tout de 
suite, mais l’oeuf se vide lentement, peu ä peu. Parmi les 625 oeufs 
qui semblaient en bon etat ä la fin du premier jour, 452 ont e6te 
fixes a differents stades: 85 gardes ın toto, et 361 sectionn6s en vue 
de l’etude histologique. 


I 
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J’analyserai separement les r6sultats fournis par ligatures 
pratiquees sur des oeufs dans lesquels le blasteme germinatif n'est 
pas encore form6, et celles pratiquees sur des aufs dans lesquels 
le blasteme germinatif est constitue. 


1. Ligatures de la partie anterieure sur des aufs n’ayant pas depasse 


le cliwage III (Tabelle I11). 


Chez tous les tömoins T,, le nombre des noyaux ne depasse pas 8. 
Le blast&me germinatif manque totalement; dans les oeufs les plus 
avanc6s, la migration du cytoplasme vers la peripherie debute et 
se manifeste par un reseau eytoplasmique peripherique qui commence 
ä peine A s’indiquer. Ce premier groupe d’experiences comprend 
6 series qui ont et& fixees respectivement aux äges de 1, 2, 3, 4, 
6 jours et au moment de l’eclosion des t&moins T., (les operes ne 
peuvent naturellement pas faire @closion). Les r6sultats fournis 
par ces differentes series sont tres concordants et peuvent se röpartir 


en trois categories: 


a) Les ceufs ligatures ne presentent pas trace de developpe- 
ment de tissus embryonnaires. 


b) Developpement d’un embryon complet dans la partie poste- 
rieure. 


c) Differenciation de tissus embryonnaires dans la partie poste- 
rieure. 


Je me bornerai, pour chaque categorie de resultats, de decrire 
en detail un seul oeuf caracteristique et ne ferai que signaler rapide- 
ment ensuite les varıations qu’ont montre certains autres oeufs de 
la me&me categorie. 


a) Les &ufs ligatures ne presentent pas trace de developpement de 
tıssus embryonnaires. 


(Euf 36, 38. Les temoins 36 T, montrent 4-8 noyaux, le reseau 
cytoplasmique peripherique commence vaguement ä s’indiquer. 
L’ouf est fixe ä l’äge de 2 jours, les temoins 36, T, sont au stade 
E,. La ligature est incomplete, laissant un fin canal de 3 unites entre 
la partie anterieure, longue de 24 unites, et la partie posterieure de 
54 unites. La partie anterieure est completement depourvue de 
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noyaux et ne presente pas trace de blasteme germimatif. Le eyto- 
plasme est irregulierement reparti, formant des plages plus ou 
moins etendues, en surface ou entre les globules vitellins, qui sont 
d’apparence normale. Dans la partie posterieure, le blasteme germi- 
natif ne s’est pas non plus forme, le eytoplasme est r&parti tres 
irregulierement a la surface, formant dans certaines regions une 
couche deux ou trois fois plus epaisse qu’un blasteme normal, et 
manquant totalement dans d’autres regions (fig. 12). Entre les 
globules vitellins, il y a encore des traces 
du reseau eytoplasmique; tout le eyto- 
plasme n’a pas pu emigrer vers la peri- 
pherie. Les 8 noyaux, presents au moment 
de l’operation, se sont multiplies et ont 
emigre vers la surface de l’aeuf, mais d’une 
maniıere irreguliere. Dans les regions oü le 
cytoplasme est &pais, les noyaux y ont p6&- 
netr&e par paquets, tandıs que dans les 
regions privees de eytoplasme, les noyaux 
font presque completement defaut. Il n’y 
a jamais formation de paroıs cellulaires; 
les noyaux forment de vastes syneitia pe- 
ripheriques, quelques noyaux sont restes 
en arrıere dans le vitellus. Les noyaux 
sont tous en intercinese, assez grands, 
Blepartibion nes ayant u pn u 02 gonilee, parfois 5: 
cytoplasme ä la periphe- forme irreguliere; ıls sont clairs, le mate- 
rie de Fauf par suite d’un  pjel chromatique 6tant finement pulverise. 
traumatisme operatoire S ni en 
(euf 36,38, äg& de 2 jours). et etat des noyaux est caracteristique 
Les noyaux sont masses pour le debut de la degenerescence pic- 
dans les parties riches en k : We: 
eytoplasme. notique; certains noyaux, dans le voisi- 
nage immediat de la ligature, sont du 
reste deja en pienose. Le vitellus est d’apparence normale, il 
contient une vingtaine de vitellophages. L’®uf a done continue 
a se developper apres l’operation, mais la formation du blasteme 
n’a pas pu se faire normalement. La ligature a dü produire un 
remaniement du contenu de l’oeuf qui a completement bouleverse 
le mecanısme de la migration eytoplasmique, mais sans l’arreter 
completement. Le eytoplasme ne reste jamais fige en un reseau 
interglobulaire; ıl se deplace toujours, plus ou moins regulierement, 
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vers la peripherie. Ce deplacement se fait sans l’intervention des 
noyaux, puisque dans la partie antörieure qui en est depourvue, 
le deplacement se fait aussi. 

Le nombre des noyaux permet de deduire que les 7 ou 8 premiers 
clivages ont eu lieu; l’auf est arrıve A un stade qui correspondrait 
au stade « preblastoderme » de l’oeuf normal. Les cloisons cellu- 
laires ne s’etant pas formees, l’oeuf ne peut depasser ce stade et doit 
rapidement degenerer. Il semble que le eytoplasme exerce une 
attraction bien definie sur les noyaux qui penetrent toujours en 
masse dans les zones riches en eytoplasme, tandis qu’ils son absents 
ou tres celairsemes dans les regions depourvues de cytoplasme. 

Ce möme degre de developpement se retrouve dans 53 autres 
ceufs qui ont ete ligatures dans les m&mes conditions que l’oeuf 
36, 38, et qui ont ete fixes a differents äges. Dans tous les cas, le 
cytoplasme est irr6gulierement reparti a la peripherie et les noyaux 
suivent la repartition du cytoplasme. Chez les oeufs äges de trois 
jours et plus, la pienose est generalisee. Dans quelques aufs ol 
la partie anterieure est grande, depassant 30 unites, elle peut 
contenir un ou deux noyaux qui sont toujours au milieu d’un ilot 
cytoplasmique, soit dans le vitellus, soit a la peripherie, et qui ne 
se divisent guere. 

Cette premiere categorie de resultats montre que si par suite 
d’un traumatisme operatoire la formation du blasteme germinatif 
est entravee, irreguliere, tout le developpement ulterieur est 
compromis; il n’y a, dans ce cas, jamais de developpement d’une 
bandelette embryonnaire. 


b) Developpement d’un embryon complet dans la partie posterieure. 


Dans les cas oü le serrage de la ligature n’a pas produit un 
bouleversement general du mat£riel de l’oouf, le blast£me germinal 
peut s’etablir normalement, dans la partie posterieure au moins, 
et a pour consequence la formation d’un blastoderme regulier, 
puis la differenciation d’une bandelette germinale normale (ä 
condition que la partie posterieure soit assez longue). 

La formation reguliere du blast&me est illustree par l’oeuf 43,34 
(fig. 13); opere A heures apres la ponte, les T, montrent 8 noyaux 
et un debut de migration eytoplasmique. L’euf, fixe a l’äge de 
20 heures, montre une ligature tres serree, ne laissant qu’un fin 
canalicule de 1 unit& a peine entre la partie anterieure et la partie 
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posterieure. La partie anterieure, longue de 18 unites, ne renferme 
pas de noyaux, le eytoplasme est arrıve a la peripherie, ou il forme 
un röseau peripherique dense, avec des irregularites dans le voisi- 
nage immediat de la ligature. Dans la partie posterieure, longue 
de 47 unites, il s’est form&e un blastoderme regulier A cellules 
cubiques, nettement en retard sur le developpement des t&moins 
43, T, qui ont atteint le stade B,. Le vitellus contient de nombreux 
vitellophages. En dessous de la 
ligature, la couche blastodermique 
est continue, mais un peu irregu- 
liere; elle est un peu refoulee sous 
la ligature par une petite masse 
vitelline (« hernie » vitelline) pro- 
venant de la partie anterieure. 
Ges hernies vitellines sont tres 
frequentes, elles doivent se pro- 
duire au moment ot l’on serre la 
ligature (probablement lorsque le 
serrage est par erreur brusque 
au lieu d’etre gradue), le vitellus 
qui se trouve pris dans la ligature 
est refoule, soıt dans la partie 
anterieure, soit dans la partie pos- 
terieure; ıl ne se fusionne pas 
avec le reste de la masse vitel- 
(Euf 43,34. Ligature de la region line,mais forme un bouchon qui 
anterieure. Formation d’un blasto- empeche tout passage de noyaux 
derme regulier dans la partie poste- 5 : ä K 
rieure. Il s’est produit sous la ligature d’une partie dans l’autre, me&me 
une petite hernie d’eclatement qui sı le canal de la ligature est assez 
refoule un peu le blastoderme; dans läche: 
cette region la cellularisation n’est 
pas tout ä fait reguliere. Dix-sept autres oeufs de la serie 


43, presentent un developpement 
identique; la position de la ligature varie legerement d’un auf ä 
l’autre. Dans les cas otı la ligature delimite une partie posterieure 
superieure a 60 graduations, ıl est probable qu’une bandelette 
embryonnaire complete aurait pu se former, si l’oeuf avait continue 
a se developper; quand la partie posterieure est plus courte il est 
peu probable que la bandelette eüt et& complete (v. plus loın). 
L’oeuf 36,c — ligature complete, partie anterieure 16 unites, 


Kress 
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partie posterieure 70 unites — fix& au moment de l’eclosion des T, 
montre dans la partie posterieure un embryon complet (fig. 14) 
de taille legerement reduite (comparer fig. 14 et 11). La tete 
porte tous les appendices bien developp6es, mais elle est aplatie 
par rapport ä celle des temoins, et legerement asymetrique. La 
chitinisation debute A peine, l’embryon est done nettement d’un 
jour au moins en retard sur les t&moins. La partie anterieure ne 
contient qu’une petite masse de vitellus entour6ee de eytoplasme 
et montre des signes nets de de- 
generescence; elle ne contient pas 
de noyaux. Deux autres @ufs de 
la serie 36, sont tout Aa fait com- 
parables, l’asymetrie de la tete 
etant dans un cas plus prononc6e, 
entrainant une asymetrie des ap- 
pendices cephaliques. Cette asy- 
metrie est en relation directe avec 
la position oblique de la ligature. 
Dans ces trois cas, la longueur de 
la partie posterieure est comprise 
entre 60-70 unites. Quatre aufs 
de cette m&me serie 36,, dont la 
longueur de la partie posterieure 
est comprise entre 55 et 60 unites 
presentent aussi un embryon 
zuyet ir 2 ran ont (Euf 36,c. Ligature de la region 
tres ramasses, ont a peine at- anterieure. Developpement d’un em- 
teint le stade E, et montrent des bryon complet dans la partie poste- 
Tee h rieure, de taille reduite et legerement 
traces de degenerescence pieno- assymetrique. 
tique generalisee. Le manque de 
place a probablement et& la cause de ces anomalies. Dans les series 
fixees plus precocement, quand la partie posterieure est longue 
d’au moins 58 unites et qu’elle a pu se developper normalement, 
il se forme toujours un embryon complet, dont le d&veloppement 
est legerement moins avance que celui des temoins (6 cas dans les 
series 31 et 36, fixees a l’äge de deux jours). Lorsque la partie 
posterieure a une longueur approximative de 53-58 unites, la 
bandelette complete qui se forme n’a pas la place de se developper 
normalement durant la phase d’allongement maximum — stades 


Fig. 14. 
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E, et E,. La region cephalique est alors obligece de se replier sous 
la Iigature (oeuf 36521, fig. 15a); si le manque de place est encore 
plus prononce, la partie anterieure des lobes cephaliques se replie 
jusque sur la face dorsale de l’euf (auf 36,22, fig. 15 b) et l’extre- 
mit6 de l’abdomen est oblig6e de se replier A l’interieur du vitellus. 
Huit oeufs presentent une de ces bandelettes enrouldes comparables 


Fıc. 15 5. 

(Euf 36,22. Ligature de la region 
anterieure. La partie posterieure 
est plus petite que dans le cas pre- 
cedent. Il s’y developpe encore une 


Ines 110) (ol. 


(Buf 36,21. Ligature de la region 
anterieure. Developpement dans la 
partie posterieure d’une bandelette 
complete; par suite du manque de 


place, la partie anterieure de la tete 
est repliee sous la ligature. La face 
ventrale de l’euf est dans cette fi- 
gure exceptionnellement tournee du 
cöte droit. Le trait noir sur la partie 
anterieure represente l’extremite de 
la ligature. 


bandelette embryonnaire complete; 
mais par suite du manque de place 
les lobes cephaliques sont replies sur 
la face dorsale, la bouche s’ouvre 
directement sous la ligature et l’ex- 
tremite de l’abdomen est refoulee 
dans le vitellus. 


a l’oeuf 36,22. Ges bandelettes enroulees sont naturellement inca- 
pables de se developper ensuite normalement; la contraction de la 
bandelette au stade E, ne peut se faire et chez ces embryons 
l’abdomen n’est pas ramene sur la face ventrale de l’oeuf mais 
reste sur la face dorsale ainsı que le filament terminal. Dans cette 


en 
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position anormale, l’organogenese, sp6cialement la formation de 
l’intestin moyen, est impossible; la pienose se gene£ralise lorsque 
l’embryon a atteint un stade de developpement correspondant au 
stade E, environ; quatre oeufs de la serie 36,, quoique en forte 
degönerescence, illustrent ce fait. 

On peut encore probablement faire rentrer dans cette catögorie 
une partie au moins des douze &uls de la serie 36,, fixes a l’äge de 
deux jours, qui montrent, dans la partie posterieure, une bandelette 
embryonnaire differenciee, mais en retard sur les T,; les appendices 
c£phaliques ne sont pas encore developpes et les lobes cephaliques 
souvent mal formes, il est diflieile a ce stade de juger si les ban- 
delettes sont tout ä fait completes. Dans tous les cas, la calotte 
mieropylaire ne s’est pas formee et le repli amniotique anterieur 
est absent. 

En resume, les faits experimentaux montrent que toutes les fois 
que la ligature n’a pas entrave la formation du blasteme germi- 
natif et que la partie posterieure a une longueur comprise entre 
50-70 unites il se forme dans la partie posterieure un embryon 
complet. Si la longueur est comprise entre 58-70 unites, l’embryon 
est un peu plus court qu’un embryon normal et peut presenter 
certaines anomalies de la tete. Sı la longueur de la partie poste- 
rieure est comprise entre 50-58 unites, le developpement est tres 
fortement ralenti, l’extension puis la r&traction de la bandelette 
ne peuvent se faire normalement par suite du manque de place 
et a un stade qui correspond au stade E,-, la degenerescence 
pienotique envahit l’oeuf. 

Dans tous les cas oü la ligature est peu serree, laissant un canal 
d’au moins eing unites entre la partie anterieure et la partie poste- 
rieure, les noyaux peuvent passer dans la partie ant£erieure; il se forme 
alors un blastoderme regulier sur toute la surface de l’oeuf, qui se 
resserre plus ou moins, en forme de 8, au niveau de la ligature. Il 
y a, dans ces cas, differenciation, dans la partie anterieure, d’une 
calotte micropylaire et d’une bandelette embryonnaire dans la 
partie posterieure. Si la ligature est assez läche, la bandelette 
peut, lors de son extension, penetrer plus ou moins dans la partie 
anterieure, ce qui provoque par la suite toutes sortes d’anomalies 
de la tete — torsion, asymetrie, etc. Parmi les oeufs ligatures Aa 
un stade tres pr&ecoce dans la partie anterieure, 15 ceufs ont mon- 
tr& ce type de developpement, mais comme ils ne presentent pas 
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d’intöret pour le probleme de la determination, je n’analyserai pas 
leurs anomalies. 


ce) Difjerenciation de tissus embryonnaires dans la partie posterieure. 


Dans tous les cas otı la longueur de la partie posterieure ne depasse 
que de peu celle de la partie anterieure il se developpe, dans la 
partie posterieure, si le blast&me germinatif a pu s’y etablir, des 
tissus embryonnaires cellularises, non differencies, difficiles a ana- 
Iyser, et qui toujours, tres rapidement a partir du second jour deja, 
entrent en degenerescence pienotique. La partie anterieure contient 
toujours quelques noyaux qui ne se divisent guere et ne forment 
jamais de blastoderme nı par consöquent de calotte micropylaire. 
37 &ufs montrent ce developpement; ils seront analyses avec la 
serie des ligatures medianes. 


INBETTEIN 


Ligatures du pöle anterieur sur des eufs n’ayant pas depasse le elivage III. 
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2. Ligatures de la partie anterieure posees sur des eufs ayant un 
blasteme germinatif forme. 


Les @ufs, au moment de l’operation, renferment 32-128 noyaux 
selon les series — stade C,-C,.„. Le blasteme germinatif est 
completement forme, excepte dans la serie 82 ou il est represente 
par un reseau eytoplasmique peripherique dense. Cette serie forme 
un degre intermediaire entre les resultats qui ont et& etudies dans 
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la premiere partie et ceux qui vont etre analyses. Les aufs de la 
serie 82 sont operes A l’äge de 7 heures — T, au stade G,-. Ils sont 
fixes ä l’äge de 22 heures, — T, au stade B,-. Dans onze oeuls 
un blastoderme regulier s’est etablı dans la partie posterieure; la 
partie anterieure contient quelques noyaux et le eytoplasme est irre- 
gulierement reparti. Dans vingt-trois ceufs, les noyaux sont arrıves 
a la periphörie dans la partie posterieure, mais irregulierement; des 
parois cellulaires ne se sont pas formees. Il est probable que, dans 
ces cas, au moment de la ligature, le blasteme n’etait pas encore 
definitivement constitu6 et qu’il a pu &tre completement remanie. 

Dans les cing autres series, les ligatures ont toujours &te placees 
assez anterieurement, de sorte que la partie posterieure mesure 
toujours 60-70 unites; elles ont 6t& fixees aux äges de 1, 2,5 et 
7 jours et au moment de l’eclosion des T,; elles sont, malheureuse- 
ment, assez incompletes. Dans vingt et un cas, il s’est d&eveloppe, dans 
la partie posterieure, une bandelette embryonnaire complete qui a 
pu se developper en larves pretes ä Eclore (3 ceufs de la serie 86,). Ges 
embryons presentent des anomalıies de la tete, assymeötrie, legere 
torsion, qui sont dues ä la position de la ligature. La partie ante- 
rieure est, dans tous les cas, petite, ne depassant pas dix-huit unit6s, 
et ne contient que quelques noyaux qui sont arrıves a la surface du 
vitellus, mais qui n’ont forme nı blastoderme, nı par consöquent de 
calotte mieropylaire. Dans quelques ceufs A ligature tres anl£rieure, 
(partie anterieure inferieure A huit unit6s) il se forme dans la partie 
posterieure, en avant de la bandelette, une calotte micropylaire 
composee de quelques cellules seulement, et le repli amniotique ant6- 
rieur est normal, permettant la formation d’un amnios complet; 
dans les autres cas, l’amnios est presque toujours incomplet ou 
mal forme. 

Vingt-deux oeufs montrent, dans la partie posterieure, le d&velop- 
pement de tissus embryonnaires, qui sont toujours en degenerescence 
complete au moment ou a 6te faite la fixation. Ils sont localıses au 
voisinage immediat du pöle posterieur, formant une masse souvent 
enroulee sur elle-m&me et surmontee par du vitellus en degene- 
rescence. On peut supposer que la ligature a provoque un &clatement 
a l’interieur de l’oeuf et que le blasteme germinatif a dü Etre refoule 
vers l’interieur de l’euf, entrainant avec lui les noyaux qui se 
trouvaient dans son voisinage immediat. Cette hypothese d’un 
refoulement du blasteme germinatif est appuy6e par le developpe- 
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ment de trois ooufs de la serie 87, fixes a l’äge de 7 jours, chez lesquels 
la degenerescence est moins avancee. L’@uf 87, b (fig. 16) a eu sa 
ligature posee initialement presque au milieu de l’oeuf, mais en 
serrant le noeud, la ligature a glisse vers la partie anterieure, ne liant 


Bineelle, 


(Euf 87,5. La ligature 


a gelisse au moment du 
serrage provoquant une 
rupture et un refoulement 
du blasteme germinatif 
dans la moitie posterieure 
de l’@uf. Formation d’un 
embryon monstrueux. La 
tete est complete, portant 
tous ses appendices peu 
differencies; les trois seg- 
ments du thorax sont indi- 
ques, portent des appen- 
dices mal differencies; l’ab- 
domen n’est represente 
que par une masse de tis- 
sus amorphes au pöle pos- 
terieur. 


pour finir que le mieropyle et le chorion 
avoisinant. Ce massage violent de l’aeuf a 
dü provoquer un eclatement dans la masse 
meme de l’oeuf et le vitellus a fait irruption, 
sous la membrane vitelline, en repoussant le 
blasteme. Il s’est forme un embryon mons- 
trueux dans la moiti& posterieure de l’ouf. 
La tete, detaillepresquenormale, portetous 
les appendices c&phaliques reconnaissables, 
quoique mal formes, et des yeux normaux. 
Le thorax et l’abdomen sont representes 
par une masse de tissus mal differencies 
qui occupe tout le pöle posterieur de l’oeuf; 
il semble que des pattes soient vaguement 
ebauchees, mais le manque de place les a 
empeche de se developper normalement. 
La bouche est largement ouverte, suivie 
probablement d’un intestin anterieur; l’in- 
testin moyen doit aussi etre plus ou moins 
forme parce qu’on trouve, sur la face dor- 
sale, une petite tache pigmentee orange, 
teinte caracterıstique prise par le vitellus 
dans l’intestin moyen, au voisinage de 
l’organe dorsal. Dans ce cas, il n’ya 
probablement pas d’organe dorsal, puisque 
les enveloppes embryonnaires n’ont pas 
dü pouvoir se former, mais la pigmenta- 
tion orange apparait quand meme; elle 
doit, dans le cas normal, &tre independante 
de l’organe dorsal. L’oeuf 87, A, qui etait 


superficiellement assez comparable a l’euf 87,b, montre a l’his- 
tologie que la chaine ganglionnaire s’est formee; elle est tres 
condensee et tordue, et placee presque perpendiculairement & 
l’axe longitudinal de l’oeuf. Il est possible de reconnaitre les 
differents ganglions, y compris les premiers ganglions abdominaux. 


ET 


- 
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Ces embryons monstrueux doivent done 6tre consider6s comme 
des embryons complets, ou presque complets; toute la bandelette 
germinale, qui devait exister a l’etat presomptil au moment de la 
ligature, a 6te refoulee au pöle posterieur; la masse de vitellus dans 
la partie antörieure a completement entrav6 l’extension normale 
de la bandelette. 

En plus des cas deerits on trouve dans ces cinq series trois aufs 
chez lesquels la ligature tres läche a permis le developpement d’une 
bandelette embryonnaire complete, qui se prolonge de la partie 
posterieure dans la partie anterieure, et huit aufs morts peu apres 
l’operation, dans lesquels les noyaux sont arrives irr6gulierement A la 
peripherie. Il est probable que dans ces @ufs le blasteme germinatif 
n’etait pas encore completement constitue au moment de la ligature. 


TABELLE IV. 


Ligatures du pöle anterieur sur des @ufs ayant un blasteme germatif forme. 
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En resume, les ligatures du pöle anterieur sur des ceufs a blasteme 
germinatif forme indiquent que, au moment de l’operation, la 
bandelette embryonnaire existe probablement & l’&tat presomptif. 
Elle se developpe normalement si la partie posterieure est assez 
longue et si le serrage de la ligature n’a pas provoque un boulever- 
sement ä l’interieur de la masse de l’oeuf. Toutes les foıs que la 
ligature provoque un remaniement du materiel a l’interieur de 
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l’oeufl, il se forme des tissus embryonnaires qui entrent rapidement 
en degenerescence (avant la differenciation de la chaine ganglion- 
naire) et qu'il est impossible d’analyser. Dans quelques rares cas, 
le remaniement du materiel n’est pas aussi pronone6; il a pu se 
[ormer un embryon monstrueux au pöle posterieur, mais qui doit 
etre considere comme provenant du developpement d’une bande- 
lette embryonnaire complete, ou presque. Lorsque, au moment de 
la ligature, le blasteme germinatif n’est pas encore completement 
[orme, le blasteme peut encore etre modifie. Les noyaux arrivent 
irregulierement A la peripherie et les parois cellulaires ne se forment 


Pas. 
BRÜLURES DU PÖLE ANTERIEUR. 


Dans la grande majorite des cas les ceufs n’ont pas ete brüles; 
les asperites du chorion montrent parfois des traces de brülures, 
mais l’interieur de l’@uf est parfaitement sain, et contient un 
embryon au m&me stade que les temoins T,. Lorsque la brülure 
interesse le materiel de l’oeuf luı-m&me, la zone brülee forme, sur 
coupes, une petite verrue en cöne tronque quı adhere au chorion; 
cette formation est due sans doute A la fixation; au moment de la 
fixation, il se produit toujours une legere contraction de la masse 
vitelline qui a pour r6sultat de separer completement le chorion et 
la membrane vitelline de l’oeuf proprement dit. La brülure faisant 
adherer le chorion a l’@uf, quand, au moment de la fixation la 
contraction se produit, le chorion est assez rigide pour conserver 
sa forme et c’est la region de l’@uf avoisinant la region brülee qui 
doit s’etirer pour compenser la contraction. Ces oeufs a brülure bien 
visible sont toujours destines a degen6erer plus ou moins rapidement; 
ils permettent cependant, au cours des premiers stades du develop- 
pement, de tirer certaines conclusions. Les experiences ont, ic 
aussi, &t& reparties en deux groupes, selon que la brülure a ete 
pratiquee sur des oeufs n’ayant pas encore depasse le stade C,., 
ou sur des oeufs qui ont un blasteme germinatif bien developpe. 


1. Brulures du pöle anterieur sur des aufs n’ayant pas depasse 
le@siadene 


Les quatre series B 82 a B 85 ont ete fixees aux äges respectifs de 
6 heures, 1 jour, 4 jours et au moment de l’eclosion des temoins T;; 


' 
{ 
’ 
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mais seule la serie B 83a a donne quelques r6ösultats; dans les autres 
series, les quelques oeufs brüles sont deja en degenerescence trop 
avanc6e pour pouvoir ötre analyses. 

Dans cette serie B 83 a, sur 46 oeuls fixes, 34 ne prösentent pas 
trace de brülure et sont au stade E,, comme les temoins. Sur les 
12 oeufs restant, 4 brül6s trop fortement ont peri peu apres l’opera- 
tion. Deux oaufs (B 83a 17 et a24) n’ont dü qu’ötre brül6s tres faıble- 
ment; le chorion ne montre qu’une faible trace de roussi. Il s’est 
form& une bandelette embryonnaire normale qui a atteint le stade 
E,; mais l’oeuf est depourvu de calotte mieropylaire. Sous le micro- 
pyle, le blastoderme extraembryonnaire est un peu irregulier, des 
noyaux ont pu y penetrer, mais sont pour la plupart en pienose. 
La legere brülure n’a pas empeche la formation du blasteme, mais 
peut-6tre qu’une influence toxique se fait quand me&me sentir qui 
provoque la degenerescence de cette region; les donnees manquent 
pour savoir ce que deviendraient plus tard ces oeuls. 

Quand la brülure est un peu plus forte, la surface de l’@uf reste 
reguliere, sans presenter d’adherences avec le chorion, mais prösente 
une zone legerement roussie. Dans le tiers anterieur de l’oeuf, le 
blasteme n’a pas pu se former regulierement; ıl manque par places, 
tandis qu’aä d’autres il est beaucoup plus &pais que dans le cas 
normal. Des noyaux ont penetre dans ce blast@me anormal, mais 
semblent incapables de continuer ä se multiplier; ils sont irregu- 
lierement repartis, serres les uns contre les autres dans les zones a 
blasteme epais, faisant presque defaut dans les regions ou le blas- 
teme manque. Dans la zone directement situee sous la brülure, les 
noyaux sont en pienose et le vitellus sous-jacent a l’apparence 
liquefiee deerite plus haut. Dans la moitie posterieure, la differen- 
ciation de tissus embryonnaires est en train, la bandelette embryon- 
naire n’est pas encore completement formee et il est impossible, 
a ce stade, de dire si elle sera complete. Malgre la brülure, la deter- 
mination a pu done s’etablir dans la region oü le blasteme germi- 
natif s’est forme regulierement. Enfin, quand la brülure est plus 
forte (4 cas), entrainant la formation d’un cöne de brülure, la 
formation du blasteme est completement entravee. Le blasteme 
est irregulier, epais ou mince selon les regions, et dans la partie 
anterieure le eytoplasme n’a pas emigre vers la peripherie, mais est 
reste en partie entre les globules vitellins. Les noyaux sont arrıves 
a la peripherie sauf dans le quart anterieur de l’oeuf, qui en est 
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completement prive. Les noyaux ont nettement suivi la repartition 
du eytoplasme; au pöle posterieur, ıls sont amasses par paquets de 
plusieurs rangs d’epaisseur; ıl n’y a Jamais traces de parois cellu- 
laires. Il y a une difference tres marquee dans la taille des noyaux: 
ceux avoisinant le pöle posterieur qui ont dü conserver leur pouvoir 
de multiplication ont la taille des noyaux des cellules embryon- 
naires, tandıs que ceux localises plus en avant ont encore la taille 
des noyaux de celivages; il est probable que ces noyaux ont perdu 
leur pouvoir de multiplication; ıls doivent &tre deja en prepienose. 
Enfin, le noyau des vitellophages sont enormes et souvent lobes. 
Le vitellus semble normal, sauf dans le quart anterieur, otı la limite 
entre les globules a plus ou moins disparu. 

Dans la serie B 84, fix&e apres 4 jours, 2 ceufs seulement donnent 
des resultats, les 33 autres ne sont pas brüles ou trop brüles et en 
complete degenerescence. Chez l’un, B 84a4, la brülure n’est pas 
tout Aa fait au pöle posterieur, mais un peu laterale. Il y a eu forma- 
tion sur la face ventrale d’une bandelette embryonnaire qui ne 
depasse pas le pöle posterieur et quı en avant s’etend Jusque dans la 
region micropylaire. Les lobes cephaliques ne sont pas distincts; 
iln’y a pas eu formation de calotte micropylaire, la degenerescence 
a debute avant que la segmentation et les appendices ne se diffe- 
rencient. La bandelette est formee d’un eetoderme et peut-etre de 
mesoderme; quelques neuroblastes ont commencee a se diflerencier. 
La differenciation d’un tel embryon est diffieilement explicable; 
peut-etre est-elle due non & l’influence de la brülure mais a quelque 
autre cause mecanique. Dans l’eeuf B 84 a3, la brülure interesse le 
pöle anterieur, mais n’a pas empeche l’embryon de se differencier. 
Toutefois, le developpement de l’embryon est un peu en retard 
sur celui des t&moins. L’embryon est legerement deplaece, la limite 
anterieure des lobes cephaliques arrivant ä peine & la limite du 
tiers anterieur de l’oeuf, tandıs que l’extremite du corps arrive 
presque au meme niveau sur la face dorsale; les pattes sont, de ce 
fait, group6es au pöle posterieur; la pienose est gen6ralisee. Dans 
la partie anterieure, une calotte micropylaire s’est differenciee, 
mais excessivement peu etendue, ne comprenant que quelques 
cellules ä noyaux en pienose en arriere de la brülure. Sous la 
brülure le vitellus est liquefie. 

En resume, lorsque le blasteme germinatif n’est pas encore forme 
au moment de l’operation, une brülure tres faible n’empeche pas la 
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formation reguliere du blasteme. Il se forme une bandelette embryon- 
naire normale qui peut ötre legerement refoulee autour du pöle 
posterieur. La calotte micropylaire ne se diflerencie pas ou mal, 
selon que la brülure est tout ä fait anterieure ou lögerement laterale. 
Une brülure un peu plus forte entrave la formation du blasteme 
germinatif dans le cinquieme ou le quart anterieur de l’auf; dans 
la partie posterieure, il y a alors differenciation d’une ebauche 
embryonnaire correspondant ä la premiere ebauche de la bandelette 
normale (Stade B,). Il est peu probable que le developpement 
puisse continuer dans ce cas, la pienose ayant d6ja fait son appari- 
tion. Enfin, sı la brülure est nettement visible en surface, elle 
empeche toute formation du blast&me. Les noyaux arrivent cepen- 
dant a la surface par paquets irreguliers; il n’y a Jamais de forma- 
tion de parois cellulaires. 


2. Brülures du pöle anterieur sur des ceufs a blasteme germinatıf forme. 


Ce groupe ne comprend que quatre series fix&es a des äges va- 
riables, mais la grande majorit@ des @ufs ne presentent |pas trace 
de brülures et sont au m&me stade de developpement que les T.. 
Les ceufs portant traces nettes de brülures sont tous morts peu 
apres l’operation. Quelques embryons anormaux ne peuvent 6tre 
pris en consideration, parce que les m&mes anomalies se retrouvent 
chez les t&moins. 


B. LIGATURES DANS LA REGION MEDIANE DE L’EUF. 


Malgre le tres grand nombre d’ceufs ligatures par le milieu, les 
resultats obtenus sont restreints; il est presque impossible de 
reussir une ligature complete dans cette region de l’oeuf; dans les 
cas olı le chorion resiste aux tres grandes pressions auxquelles il 
est soumis, il peut se produire ä l’interieur m&me de l’oeuf des zones 
d’eclatement plus ou moins considerables, des deplacements et 
des refoulements de mat6riel, provoquant la formation des « hernies 
vitellines » deja citees et entravant toujours, dans une des parties 
du moins, l’etablissement normal du blasteme germinatif. Si celui-ci 
est deja forme au moment de la ligature, il peut ötre refoule dans 
le vitellus et rompu par endroits. Ici encore, les resultats montrent 
que l’apparition et la differenciation de la bandelette embryonnaire 
sont conditionnees par le developpement normal du blasteme. 
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Les ligatures ont et& pratiqu6es soit sur des aufs äges de moins 
de trois heures, encore completement depourvus de blasteme, soit 
sur des @ufs äges de 5-10 heures, chez lesquels le blasteme est en 
formation d6ja tres avancee ou achevee au moment de la ligature. 
Les resultats de ces deux categories d’experiences seront analys6s 


separement. 


I. Ligatures medianes sur des eufs completement depourvus de 
blasteme germinatif. 


Au moment de la ligature, les T, des neuf series operees montrent 
que le blasteme germinatif faıt completement defaut et A noyaux 
au maximum. Dans les series 23, le blasteme commence A apparaitre 
sous forme d’un reseau eytoplasmique peripherique peu marque 
et les noyaux sont a la prophase du clivage III. Ges series font 
transition entre les deux groupes d’exp6riences, mais seront analysees 
icı. Au moment de l’operation, les noyaux sont groupes dans le 
voisinage immediat du centre de l’oeuf et, dans la grande majorite 
des cas, la ligature est placee de telle sorte que soit la partie ante- 
rieure, soit la partie posterieure est completement depourvue de 
noyaux. Sı la ligature est läche, des noyaux peuvent plus tard 
emigrer dans la partie qui en est privee, qui peut alors se developper. 
Si la ligature est serree, ou s’il s’est forme dans la ligature une 
hernie qui bouche le passage, les noyaux ne peuvent penetrer 
dans la partie privee de noyaux qui est destinee a degenerer rapide- 
ment. Les differentes series ont ete fixees aux äges de 7 heures, 
I, 2, 4, 6, 8 jours et au moment de l’eclosion des temoins. 

La serie 32,, fixee a l’äge de 7 heures, montre l’effet immediat de 
la ligature. Chez les T, le blast&me germinatif est presque acheve 
et l’on compte 16-32 noyaux. Sur 34 oeufs etudies histologiquement, 
la plupart montrent des zones d’eclatement plus ou moins consid6- 
'ables qui ont modifie le developpement ulterieur. Les noyaux 
sont dans 31 cas localises tous dans la partie anterieure; dans trois 
cas, on en trouve dans les deux parties. La migration du eytoplasme 
est presque toujours anormale; 3 ceufs seulement montrent dans 
les deux parties un reseau cytoplasmique normal qui est moins 
developpe que celui des T,; 6 eeufs montrent un blasteme soit dans 
la partie anterieure, soit dans la partie posterieure. Dans tous les 
autres ceufs, le eytoplasme n’est pas parvenu en surface normale- 
ment; ıl forme des plages plus ou moins etendues qui limitent les 
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zones d’6clatement ou qui sont irrögulierement reparties A la 
peripherie. Il est probable que tous ces aufs seraient appeles ä 
dögenerer rapidement. Sur ces 34 aufs ligatures, 3 seulement 
auraient quelques chances de se developper; cette faıble proportion 
montre combien les ligatures medianes sont delicates A r6aliser. 

Chez les aufs fix6s a l’äge de un jour, serie 47, on trouve la m&eme 
proportion d’eufs non developp6s; sur 100 aufs operes, 57 aufs 
d’apparence en bon 6tat ont 6te fixes en vue de l’etude histologique, 
parmi lesquels 20 seulement montrent un developpement. 

Si la ligature est läche — A aufs —, laissant une communication 
de 7-12 unites entre la partie anterieure et la partie posterieure, il 
se forme un blastoderme regulier a cellules eubiques qui s’etrangle 
un peu dans la ligature; le developpement est legerement en retard 
sur les T, qui sont au stade E, jeune. Dans tous les autres oeufs, 
la ligature est tres serree, ne depassant pas 3 unites, ou obstru6e 
par une hernie d’eclatement. Une ligature tout a fait complete n’a 
pu 6tre realisee avec certitude que dans un cas. 

Si, au moment de la ligature, tous les noyaux sont dans la partie 
anterieure, ceuf 47,, par exemple (partie anterieure 35 units, 
partie posterieure 37 unites, canal de la ligature, diametre 4 unites 
avec hernie d’eclatement dans la partie posterieure), ıls se multi- 
plient e$ arrivent ä la peripherie formant une couche plus ou moins 
reguliere; des parois cellulaires n’ont pas apparu, ce qui semble 
prouver que le blasteme ne s’est pas etabli normalement. Dans la 
region micropylaire, les noyaux montrent un debut de pienose; 
de nombreux vitellophages sont restes en arrıere dans le vitellus 
d’apparence normale. La partie posterieure est completement 
depourvue de noyaux, le blasteme ne s’est pas forme. Deux autres 
ceufs sont analogues. 

Sı la ligature est un peu anterieure, tous les noyaux sont dans 
la partie posterieure; on obtient deux sortes de resultats: 

Si le blasteme germinatif n’a pas pu s’etablir normalement 
— 5 &ufs — ‚les noyaux arrıvent a la peripherie, ıls sont irregu- 
lierement repartis, il n’y a pas de formation de parois cellulaires; 
le vitellus contient de nombreux vitellophages. Dans la partie 
anterieure le blast@me ne s’est pas constitue. 

Sı un blasteme a pu se former dans la partie posterieure — 8 @uls—, 
les noyaux en arrivant a la peripherie ont forme un blastoderme 
regulier, a cellules eubiques, qui sous la ligature devient irregulier 
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et s’inceurve legerement (comparable a fig. 13). La partie anterieure 
est completement depourvue de noyaux ou n’en contient qu’un 
ou deux en prepienose; le blasteme manque. 

Il ressort de ces quelques resultats que lorsque, dans la partie 
qui contient les noyaux, le blasteme germinatif peut, malgre la 
ligature, s’etablır normalement, il se forme un blastoderme regulier 
apres la penetration des noyaux. Comme la partie posterieure a 
une longueur moyenne de 40 unit6s, sa surface correspond approxi- 
mativement a la moitie de celle d’un oeuf normal. Lorsqu’un blas- 
toderme se forme dans la partie posterieure, on constate que les 
cellules qui le constituent sont de m&me taille que celle d’un 
blastoderme normal. Comme, au moment de la ligature, tous les 
noyaux se trouvaient dans la partie posterieure (mesures faites sur 
les @eufs 4713, 475, chez lesquels la partie anterieure ne contient 
aucun noyau), on doit en conclure que les noyaux sont arrıves 
dans le blasteme ä un elıvage plus precoce que dans le cas normal. 
Sı dans l’ouf normal les parois cellulaires se forment au stade 
256 noyaux, dans un fragment d’ceuf dont la surface egale la moitie 
de celle d’un @uf normal, il faut qu’au stade 128 noyaux les parois 
cellulaires apparaissent, puisque dans les deux cas les cellules sont 
de m&me taille. L’evaluation du nombre de cellules sur coupes est 
extremement difficile, les chiffres que j’aı obtenus avoisinent 
toujours la centaine. Il semble done que la cellularısation du blas- 
toderme est une reponse du cytoplasme ä la penetration des noyaux 
dans le blasteme germinatif. Que les noyaux proviennent du VII® 
ou du VIIIe clivage, cela n’a pas d’ımportance; sı le blasteme est 
normalement constitue, ıl repond automatiquement par la formation 
de parois cellulaires a la penetration des noyaux; toutes les fois 
que le blasteme est anormalement constitue, ıln’y a pas de formation 
de parois cellulaires, m&me sı des noyaux sont presents. La forma- 
tion des parois cellulaires semble done &tre un processus qui depend 
uniquement du blasteme eytoplasmique, mais qui pour se declen- 
cher a besoin de l’excitation provoquee par la penetration de 
noyaux de clıvage. 

Dans les series fix6es aux äges de 2, A, 6 et 8 jours, on retrouve 
les meme categories de resultats. Si la ligature est peu serree, 
superieure a cing uniıtes, le developpement se fait dans les deux 
parties — 10 @ufs. Dans la partie anterieure, il se differencie une 
calotte micropylaire; la bandelette embryonnaire est plus ou moins 
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etranglee par la ligature, ce qui a pour consequences des anomalies 
et des diflormites de la region e6ephalique et thoracıque. Les 
embryons ainsi formes sont toujours un peu en retard dans leur 
developpement comparativement ä celui des T,. 

Si la ligature est serree, trois cas peuvent se prösenter: Ou bien 
tous les noyaux sont dans la partie posterieure au moment de la 
ligature, si le blasteme germinatif ne peut se former — 8 aufs —, les 
noyaux arrivent a la peripherie irregulierement et l’uf ne tarde 
pas ä degenerer; si le blasteme peut se former — 7 @uls —, il se 
differencie dans la partie postörieure des tissus embryonnaires plus 
ou moins analysables. 

Ou bien tous les noyaux sont, au moment de la ligature, dans 
la partie anterieure, si le blasteme ne se forme pas — 4 aufs —, ıl 
n’y a pas de cellularisation et les @ufs degenerent rapıdement; sı 
le blast&me se forme (21 cas), des tissusembryonnaires se differencient 
dans la partie anterieure. 

Enfin, dans les rares cas — A cas — oü la ligature est placee 
de maniere a ce qu’il y ait des noyaux dans les deux parties, il 
peut y avoir differenciation de tissus embryonnaires dans les deux 
parties, a condition que le blasteme ait pu se former. 129 autres 
ceufs sectionnes ont montre a l’histologie une degenerescence gen6- 
ralisee; ıls ont dü mourir peu apres l’operation. 

Je deerirai pour chaque categorie de resultats un ou deux cas 
typiques. 

(Euf 23,1 — partie anterieure 38 unites, partie posterieure 
44 unites, ligature A unites, fixe a l’äge de 2 jours, T, au stade E;,. 
Il ya eu differenciation, dans la partie posterieure d’une bandelette 
incomplete (fig. 17), qui debute ventralement, dans le voisinage 
du pöle posterieur, passe sur la face dorsale et se replie profondement 
dans le vitellus. Il est diflicile de dire, avec exactitude, a quelle partie 
d’une bandelette normale ce fragment correspond. La partie repliee 
dans le vitellus est certainement l’extr&emite de l’abdomen, ainsi 
que le prouve la formation du repli amniotique posterieur. La 
segmentation est encore peu marquee et dans la partie anterieure 
du fragment, on ne peut distinguer aucune trace d’ebauches des 
appendices. Cette bandelette ne doit representer que l’abdomen ou, 
au plus, ’abdomen et une partie du thorax. En serrant la ligature, 
il s’est produit dans cet uf une zone d’eclatement, qu’on peut 
facılement delimiter sur coupes, par le fait que dans cette region 
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le vitellus est en degenerescence; cette zone de degenerescence 
s’etend sur la face ventrale jusqu’ä 35 unites du pöle posterieur. 
Au moment de la formation du blasteme germinatif, celui-ci n’a 
pu se former rögulierement que jusqu’ä cette hauteur, d’ou la 
formation d’une bandelette fragmentaire. Dans la partie anterieure, 
un blasteme germinatif s’est for- 
me regulierement malgr6 l’absence 
de noyaux. L’oeuf 56,28 fixe aussi 
al’äge de deux jours est tres com- 
parable; le fragment de bandelette 
est un peu plus long et doit com- 
prendre une partie du thorax. 
(Euf 32,1 — partie anterieure 
45 unites, partie posterieure 34 
unites, ligature 2 unites. Fixe a 
six jours, T, au stade E, ,. Au 
moment de la ligature, tous les 
noyaux sont dans la partie ante- 
rieure. Dans la partie anterieure, 
I il s’est differencie une calotte mi- 
Ä cropylaire qui est en voie de re- 
Biel gression, le vitellus est normal, 
(Euf 23,1. Ligature mediane. For- Segmente; sur la face ventrale, au- 
mation dans la partie posterieure dessus de la ligature, il s’est dıif- 
d’une bandelette partielle reduite A 7E x : 
un fragment d’abdomen. ferencie un embryon partiel, com- 
pose des lobes ce6phaliques dans 
lesquels on distingue les neuroblastes; de vrais ganglions nerveux 
n’ont pas eu le temps de se former avant que la pienose se generalise. 
La bouche et l’intestin anterieur, ainsi que les organes sous-oesopha- 
giens sont nettement visibles. En dessous de Ja bouche, il y a une 
masse de tissus embryonnaires non identifiables qui represente 
probablement du materiel du segment mandibulaire. Les antennes 
sont presentes, mais encore tres peu developpees. Ce fragment 
d’embryon a dü se developper jusqu’a un stade correspondant au 
stade E, avant que pour une cause inconnue la pienose se generalise. 
Dans la partie posterieure, le vitellus est en complete degenerescence, 
il ne contient pas de noyaux. Vingt autres oeufs presentent un deve- 
loppement analogue: dans la partie anterieure une cealotte micro- 
pylaire et un embryon partiel anterieur presentant un nombre plus 


Nr 
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ou moins grand de segments, selon la position de la ligature. Quand 
la ligature est vraıment mediane, les longueurs de la partie ante- 
rieure et de la partie posterieure @galent toutes deux 40 unites 
environ, il se forme, dans la partie anterieure, un embryon partiel 
reduit aux lobes eephaliques seulement. Le rapport exact entre la 
position de la ligature et le nombre de segments de l’embryon 
partiel sera discutee plus loın. 


TABELLE V. 


Ligatures de la region mediane sur des @ufs encore depourvus de blasteme germinatıj. 


= Tous les noyaux | Tous les noyaux Noyaux 
® dans la partie dans la partie dans les A BZ] 
2 SE anterieure posterieure deux parties zZ = 
1 O©ch = =) 
Eure: ; 2 |S 
n . © © zZ o 
= = eBBlE € oeBB8|l E E8 2 En SE 
a | = | 88 |s9°8| 828 |32°8| 883 5 & sıl>5 
= ©, eass| SE |<eZe5| Sy = 5 =| Ra 
a ae] ae ee = = Zee 
| 8° joset| < 3 |esee| 7 = =) 2 |2 
5 san 8 8 za lı © = OS |4 
N a jet 
32, | 6 h.| Cıv-v 3 3 1 3 1 2 3% 
Be 3 8 5 h 57 
2127| BE 1 3 3 1 1 9 | 18 
56, |21:| 3, 9 2 1 18 | 33 
Bi |.E, 5 2 h 16 | 27 
32, 6j. E, 2 2 2 4 10 20 
96, | 8j. |Eclos. 1 23 | 24 
48, 110j.| » f Ak] 29, | 52 
49, 112j. » 1 1 2 26 | 30 
21(+3)|4 (+3) |7(+11)|8(+6)| 3 J1(+3)| 1 |10(+5)|189 | 275 


En resume, les ligatures medianes sur des oeufs dans lesquels le 
blasteme germinatif n’est pas encore forme donnent les resultats 
suivants: dans 72,5% des cas, l’®uf meurt rapidement apres 
l’operation, le blasteme germinatif ne peut se former, les noyaux 
se divisent un certain nombre de fois, mais l’@uf entre toujours 
rapidement en degenerescence. Dans 27,5% des cas, l’oeuf continue 
a se developper; si le blasteme ne se forme pas normalement, les 
noyaux arrivent en surface, par paquets, en suivant la repartition 
irreguliere du eytoplasme; des parois cellulaires ne se forment jamais, 
et l’oeuf est destine a degenerer plus ou moins rapidement. Si le 
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blasteme a pu se former dans la partie qui contient les noyaux, 
ıl s’y developpe un embryon partiel plus ou moins etendu. 


2. Ligatures medianes sur des wufs a blasteme germinatif forme. 


La mortalite dans ces series a 6te tres grande et les resultats 
obtenus sont fragmentaires; les aufs operes n’ont jamais pu etre 
maintenus en vie au dela du troisieme jour. Il est peu probable 
que cette forte mortalite resulte du fait que les @ufs a blasteme 
germinatif soient plus sensibles a l’operation que les @ufs sans 
blasteme, mais bien plutöt que les pontes employees pour les 
operations etaient moins resistantes. ! 

Les deux series fix6es peu apres l’operation (67, et 75) montrent 
que tres frequemment la ligature a provoque un refoulement du 
blasteme germinatif et des hernies d’eclatement. Les noyaux 
continuent a se diviser mais n’arrivent regulierement en surface 
que dans les zones ou le blast&eme n’a pas ete modifie; 36 aeufs 
provenant de 7 pontes differentes et fixes a l’äge de 2 ou 3 jours 
sont dans ce cas. Les 35 autres @ufs ont tous une ligature peu 
serree et la bandelette embryonnaire, nettement moins developpee 
que les temoins T,, est toujours etranglee dans la ligature. Dans 
tous les cas, la bandelette n’a pas encore depasse le stade embryon- 
naire Ej,.,, les appendices sont encore trop peu developpes pour 
permettre de deeider avec certitude quelle region de la tete ou du 
thorax est pincee dans la ligature. 

Les digatures medianes montrent de nouveau que toutes les foıs 
que le blasteme germinatif peut s’etablir normalement dans une 
region de l’auf, les noyaux arrivent regulierement en surface dans 
cette region, et ıl y a formation d’un blastoderme cellularise qui se 
differencie ensuite en un fragment de bandelette embryonnaire 
plus ou moins etendu. Toutes les fois que, par suite de la ligature, 
il se produit un remaniement du materiel de l’oeuf, le blasteme ger- 
minatif ne peut pas se former ou est profondement remanie, les 
noyaux arrıvent irregulierement en surface, par paquets dans les 


! Gette serie operatoire a ete tout entiere executee en 1935. D’une maniere 
generale, les operations pratiquees durant ce printemps extremement pluvieux 
ont moins bien reussi que celles faites en 1934 et la mortalite a toujours ete 
plus forte. On peut done supposer que des conditions atmospheriques nette- 
ment defavorables rendent les pontes moins resistantes. 
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zones riches en ceytoplasme, faisant A peu pres defaut dans les 
regions qui en sont depourvues. Arrives en surface, les noyaux 
cessent rapidement de se diviser, des eloisons cellulaires n’appa- 
raissent jamais, et l’oouf degenere rapıdement. 


(©. INTERVENTIONS DANS LA PARTIE POSTERIEURE DE L’(EUF. 


LIGATURES DU PÖLE POSTERIEUR. 


Les interventions dans la region posterieure de l’oeuf avaient 6te, 
des la mise en train du travail, considerees comme les plus impor- 
tantes; on pouvait, en eflet, supposer que sı chez Stalıs il existait 
un centre de determination analogue ä celui mis en evidence chez 
Platyenemis, celui-ci devait probablement £tre localıse au voisinage 
du pöle posterieur de l’oeuf, c’est-a-dire dans la zone oüı se develop- 
pera plus tard l’extremit& posterieure de la jeune bandelette. En 
outre, l’etude du developpement normal a montre que la bande- 
lette germinale commence ä se differencier dans la moitie poste- 
rieure de l’oeuf. Si la bandelette est deja determinee au moment de 
l’operation, les ligatures de la region posterieure placees ä 30 unit6s 
environ du pöle posterieur doivent toujours interesser la bande- 
lette presomptive. 

Les resultats des experiences de ligatures dans la region post6- 
rieure de l’@uf seront repartis en trois categories, selon que les 
ligatures ont et& posees sur des oeufs encore completement depourvus 
de blasteme germinatif, ou sur des ceufs a blasteme germinatif en 
formation, ou sur des &ufs a blasteme germinatif completement 
acheve. 


1. Ligatures dans la partie posterieure, sur des @ufs encore depourvus 
de blasteme germinatif. (Tabelle VI.) 


Les temoins T, montrent que, dans toutes les series, les aufs, 
au moment de la ligature, n’ont pas depasse le stade 4 noyaux; 
la partie posterieure delimitee par la ligature n’en contiendra Jamais. 
Le blasteme germinatif est toujours inexistant; dans les aufs les 
plus avanc6s, on constate que le reseau eytoplasmique commence 
a devenir un peu moins dense dans le centre de l’oeuf. Le processus 
de la migration cytoplasmique doit probablement debuter tres 
peu de temps apres la ponte. Les series ont &te fixees aux äges 
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respectifs de 15 heures, 1, 2, 
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3, 4, 6, 8 jours et ont subiı une forte 


mortalite. Sur un millier d’aeufs operes, 303 seulement paraissaient 
etre en assez bon &tat pour pouvoir etre fixes; A partir du troisieme 
jour, dans les series destindes a etre fixees tardivement, seuls quel- 


(ho 


Reconstruction de l’a&uf 
3879. Ligature dans la par- 
tie posterieure. Differen- 
ciation dans la partie an- 
terieure d’un embryon 
partiel anterieur constitue 
par une tete complete. Le 
premier segment thoraci- 
que est net et se continue 
au-dessus de la ligature 
par une masse de tissus 
embryonnaires amorphes. 
La calotte micropylaire et 
le repli amniotique ante- 
rieur sont normalement 
differencies. La partie pos- 
terieure est tapissee par 
un blastoderme ä cellules 
cubiques ; au pöle poste- 
rieur, il y a differenciation 
des cellules du bouchon 
polaire. 


Fıe. 


ques ceufs semblaient encore etre vivants. 
Parmi ces 303 oeufs fixes, 184 encomplete 
montraient cependant, 
dans la plupart des cas, les restes pieno- 
tiques des noyaux qui prouvent que ceux- 
ei ont continue a se diviser, dans la partie 
anterieure, longtemps apres l’operation. 
Les noyaux sont cependant rarement ar- 
rives a la peripherie, et ıl est impossible 
dans ces aufs de juger de l’etat du eyto- 
plasme. Dans 58 oeufs, la degenerescence 
moins avancee permet de constater que, 
dans la partie anterieure, le cytoplasme 
est arrıve a la peripherie formant des 
plages irregulieres; les noyaux se sont in- 
tensement multiplies et sont arrıves a la 
peripherie en suivant la repartition du 
eytoplasme; ıls sont nombreux, par pa- 
quets, dans les regions riches en cyto- 
plasme; ıls font presque completement 
defaut dans les regions pauvres ou com- 
pletement depourvues de eytoplasme. Des 
parois cellulaires ne se sont Jamais forme6es, 
et les noyaux sont en prepienose ou en 
pienose selon l’äge auquel les aufs ont 
ete fixes. Le vitellus contient toujours un 
nombre variable de noyaux qui repre- 
sentent probablement les vitellophages 
d’un auf normal. Gette grande proportion 
d’@ufs non developpes semble indiquer 
qu’une ligature de la region posterieure 


degenerescence 


entrave presque toujours la fermation du blasteme germinatif dans 


la partie anterieure. 


Lorsque la ligature est peu serree, laissant un canal de communi- 
cation d’un diametre superieur a 7 unites entre la partie anterieure 
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et la posterieure, les noyaux peuvent pen6trer dans la partie poste- 
rieure, la migration du eytoplasme n’est pas entrav6e, il se forme 
un blasteme germinatif regulier sur toute la surface de lauf, 
puis un blastoderme, resserre plus ou moins dans la region de 
la ligature; il se differencie ensuite une bandelette embryonnaire 
(10 ceufs) qui presente des anomalies dues ä la pression de la ligature 
dans les pattes ou dans l’abdomen. Ges embryons sont, pour la 
plupart destines a mourrir rapıdement, parce que les mouvements 
d’extension puis de raccourcissement de l’abdomen ne peuvent 
se faire normalement. 

Deux autres ceufs peuvent etrerapproches de cette categorie et sont 
specialement interessants: uf 38,, (longueur de la partie anterieure 
53 unites, de la partie posterieure 26 unites, diametre du canal de 
la ligature 3 unites; ceuf fix& a l’äge de 2 jours, les temoins T, sont 
au stade E,). Dans la partie anterieure (fig. 18), il s’est developpe 
une bandelette partielle qui a atteint le stade E,; les lobes cepha- 
liques sont normalement developpes, la segmentation des autres 
segements c£phaliques est encore peu marquee. Le premier segment 
thoracique est discernable au point ou la bandelette s’incurve 
au-dessus de la ligature; la bandelette se termine par un bouchon 
de tissus embryonnaires mal differeneies, dans lequel il est impossible 
d’identifier d’autres segments; mais d’apres la masse de tissus on 
peut en deduire que probablement tout le mat£eriel thoracıque est 
present. La calotte micropylaire est bien formee, le repli amniotique 
anterieur bien developpe recouvre toute la region cephälique. Dans 
la partie posterieure, il s’est forme un blastoderme regulier, ä 
cellules eubiques, et au pöle posterieur le bouchon cellulaire polaire 
est en formation. Il ya done un decalage &evident entre le stade de 
developpement de la partie anterieure qui a atteint le stade E, 
et celui de la partie posterieure, qui en est au stade B,... On 
peut, me semble-t-il, essayer d’expliquer ce fait de la maniere 
suivante. Au moment de la ligature, la partie posterieure ne conte- 
nait certainement pas de noyaux; c’est seulement assez tardive- 
ment, au cours des clivages, qu’un ou quelques noyaux ont pu 
passer par la ligature et penetrer dans la partie posterieure. Le 
blast£me germinatif a dü s’etablir normalement dans les deux 
parties, mais le developpement de la partie posterieure s’est fait 
plus lentement par suite de l’arrivee tardive des noyaux. En plus, 
il semble evident que la differenciation des cellules du bouchon 
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polaire se fait independamment de la differenciation generale de 
la bandelette !. 

Dans les 49 @ufs restants, la ligature a empeche tout passage 
de noyaux dans la partie posterieure; il y a eu formation, dans la 


Bres1gr 


(Euf 90,5. Coupes longitudinales a deux niveaux differents: 
Ligature dans la partie posterieure. Developpement dans la 
partie anterieure d’un embryon partiel anterieur constitue par 
une tete complete et le premier segment thoracique. L’extre- 
mite de la bandelette, formee de tissu embryonnaire amorphe, 
se replie dans le vitellus. La figure a montre tous les appen- 
dices du cöte gauche, la figure 5 la bouche et le developpement 
de l’intestin anterieur. 


partie anterieure, d’un blastoderme — 7 aufs fixes a l’äge de 1 et 
2 jours, series 81, et 38 —; le blastoderme est regulier, A cellules 
cubiques, mais dans le voisinage de la ligature il devient irregulier; 


! Cette question sera reprise en details dans un travail ulterieur sur l’origine 
de la lignee germinale chez Sialıs. Il parait tres probable que ce bouchon 
polaire represente les cellules germinales primordiales et qu’il peut etre ana- 
logue a la plaque formee par les initiales sexuelles sous le blastoderme chez 
certains Dipteres (Du Boıs 1932). Mais chez Stalıs, les cellules du bouchon 
vitellin ne presentent pas, a premiere vue, des caracteres morphologiques 
speciaux, tandis que chez les Dipteres les initiales sexuelles sont facilement 
reconnaissables a la structure de leurs novaux. 
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il y a souvent dans cette region des paquets de noyaux clairs en 
prepienose et les parois cellulaires manquent, preuve que le blasteme 
germinatif ne s’est pas forme normalement dans cette zone. 

Dans les series fix&es plus tardıvement, ıl s’est differencie dans 
la partie anterieure un embryon partiel anterieur, dont la longueur 
est proportionnelle a la position de la ligature. Les deux exemples 
suivants illustrent les deux types 
extremes r6alises. 

Oeuf 90,5 (longueur de la partie 
anterieure 64 unites, de la partie 
posterieure 14 unites, diametre du 
canal de la ligature 3 unites, fixe 
a l’äge de 3 jours, les T, sont au 
stade E,). Dans la partie anterieure, 
il s’est differeneie une bandelette 
embryonnaire partielle (fig. 19 a et 
b) qui se replie dans le vitellus au- 
dessus de la ligature. Les ebauches 
de tous les appendices c&phaliques 
sont discernables, ainsi que celles 
de la premiere paire de pattes; les 
deux autres segments thoracıques 
sont dans la partie repliee de la ban- 
delette et les ebauches des paires de 
pattes 2 et 3 sont mal ou non diffe- Fıc. 20. 
renciees. Cette bandelette partielle (Euf 39,27. Ligature presque 
se compose dome d'une töte ot d’um  1lune, Diyclapnenent du 
thorax, peut-etre meme d’un peu de partiel reduit aux lobes cepha- 
matsriel de ’abdomen represente par Nques et au segment antennaire. 
la masse de tissus amorphes qui ter- 
mine la bandelette; l’ıntestin anterieur est bien developp6&, le systeme 
nerveux est en voie de differenciation, stade de la formation des 
pyramides nerveuses ä partir des neuroblastes; le mesoderme est 
segmente, mais la pienose fait son apparition un peu partout. La 
segmentation du vitellus debute; la calotte mieropylaire est norma- 
lement developpee, et le repli amniotique anterieur recouvre la 
bandelette et se prolonge jusque dans la region de la ligature. La 
partie posterieure, completement depourvue de noyaux, montre 
des signes de degenerescence. 
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Oeuf 39, 27 (longueur de la partie anterieure 49 unites, de la 
partie posterieur>, 38 unites; diametre du canal de la ligature, 
3 unites; fixe a l’äge de 8 jours, les T, sont au stade E,). Dans la 
partie anterieure, direetement au-dessus de la ligature, un embryon 
partiel s’est forme, reduit aux lobes cephaliques dans lesquels 
on distingue nettement la masse ganglionnaire sus-oesophagienne 
et les lobes optiques. Les yeux ne sont pas formes, mais il ya 
quelques traces de pigment dans la region resserr6e par la ligature 
(fig. 20). Un peu de vitellus segment& surmonte les lobes eephaliques; 
la calotte micropylaire a dü se former et est en train de disparaitre. 
l,a partie posterieure ne contient pas de noyaux et le vitellus est 
en degenerescence. Dans les autres cas, la longueur du fragment 
embryonnaire est intermediaire entre ces deux extremes, la dege- 
n6erescence pienotique apparait toujours A partir du troisieme jour. 


TABELLE VI. 


Ligatures dans la partie posterieure, sur des eufs a blasieme 
germinatif non encore forme. 


A la fixation 
tion du blasteme 


non utilisables 


Ligature läche. 
L’embryon s’etend sur 


les deux parties 
Nompbre total d’®@ufs 
fixes dans chaque serie 


blastoderme regulier 
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En resume, les exp6riences de ligatures dans la region posterieure 
d’oeufs a blast&me germinatil non encore forme& donnent les resultats 
suivants: 


Dans la grande majorite des cas, la ligature provoque des remanie- 
ments dans le materiel de l’oeuf qui empechent la formation normale 
du blast&me germinatif; ces oeufs sont incapables de se differencier 
et sont condamnes A perir rapidement. 

Lorsque la ligature est peu serr6e, les noyaux peuvent pen6trer 
dans la partie posterieure; si le blasteme germinatif peut se former, 
il se differencie une bandelette embryonnaire complete qui est 
plus ou moins fortement resserree dans la region ligaturee. 

Lorsque la ligature est serree, ne depassant pas 3 unites, la 
partie posterieure ne peut recevoir de noyaux, elle entre rapide- 
ment en degenerescence. (Juand le blasteme germinatif peut 
s’etablir normalement dans la partie anterieure, il s’y differencie 
une bandelette embryonnaire partielle; la longueur du fragment 
est en relation directe avec la position de la ligature. 


2. Ligatures dans la partie posterieure, sur des aufs a blasteme 
germinatıf en formation (Tabelle VII). 


Les temoins des 10 series ainsi operees, montrent qu’au moment 
de la ligature les oeufs renferment presque toujours 16 noyaux, 
dans quelques cas 8 ou 32. Le blasteme germinatif est en voie de 
formation; il se presente sous l’aspect d’un reseau eytoplasmique 
peripherique peu dense et contenant encore de nombreux petits 
globules vitellins. La partie posterieure contient ou ne contient 
pas de noyaux selon sa longueur. Les trois series fixees jeunes, 
avant d’avoir atteint le stade blastoderme ! montrent que la 
ligature n’empeche pas, dans la majorite des cas (31 sur 54), les 
noyaux de continuer leur migration vers la peripherie. Si la ligature 
est läche, elle ne s’oppose pas a l’achevement de la formation 
du blast&me sur toute la surface de l’oeuf; si la ligature est serree, 
elle peut entraver l’achevement de la formation du blasteme 
germinatif, les noyaux arrivent irregulierement a la peripherie et 
les parois cellulaires n’apparaissent pas — A cas; si, malgre la 
ligature le blasteme germinatif peut se former, un blastoderme 


I Ne figurent pas sur la tabelle VIl. 
Rev. Suisse DE Zoor., T. 45, 1938. 
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regulier a cellules cubiques apparait dans la partie anterieure — 
10 cas. (Dans la serie 33, fixee a l’äge de 13 heures, les T, n’ont 
pas depasse le celivage VII, les 14 oeufs fixes sont encore trop 
jeunes pour pouvoir 6tre ranges avec certitude dans l’une ou 
l’autre des deux groupes qui viennent d’etre signales.) Sept autres 
series ont ete fixees aux äges respectifs de 3, A, 5 et 8 jours et au 
moment de l’eclosion des temoins T,; sur 267 aufs fixes, 123 ont 
donne des r6ösultats analysables. Si la ligature est läche — supe- 
rieure & 5 unites —, la bandelette embryonnaire se differencie sur 
la face ventrale; l’embryon sera plus ou moins etrangle par la 
ligature et presentera des anomalies dans la region thoracique ou 
abdominale selon la position de la ligature — 15 cas. Si la ligature 
est serr&e — Inferieure a 4 unites — elle peut entraver la formation 
du blasteme, les noyaux arrıvent irregulierement en surface, 
suivant la röpartition du eytoplasme; les parois cellulaires n’appa- 
raissent jamais et l’@uf entre plus ou moins rapidement en dege- 
nerescence — 22 oufs. Si la ligature serree n’empeche pas le 
blasteme germinatif de se former, deux cas peuvent se presenter: 
au moment de la ligature, la partie posterieure ne contenait pas 
de noyaux; ıl se developpe dans la partie anterieure un fragment 
de bandelette embryonnaire compose d’un nombre variable de 
segments, selon la position de la ligature — 25 cas —; la partie 
posterieure entre toujours rapidement en degenerescence; dans la 
partie anterieure, Ja pienose apparait, dans la plupart des cas, ä 
partir du troisieme jour. Si, au moment de la ligature, la partie 
posterieure contient quelques noyaux, il se forme dans la partie 
anterieure un embryon partiel anterieur, et dans la partie posterieure 
une masse de tissus embryonnaires, excessivement tasses par suite 
du manque de place, qui doivent representer l’extremite posterieure 
de la bandelette — 16 cas. La pienose envahit toujours rapidement 
ce fragment posterieur, avant que la chaine ganglionnaire ne soit 
differenciee, il est done impossible de reconnaitre le nombre de 
segments dont ıl est forme6. Le fragment posterieur est parfois uni 
au fragment anterieur par un pont cellulaire qui s’etire dans la 
ligature; parfois les deux fragments sont completement indepen- 


dants. 

Dans 16 ceufs, il s’est forme dans la partie anterieure seulement, 
dans 9 @ufs dans les deux parties, les tissus embryonnaires non 
analysables qui entrent rapıdement en degenerescence; on peut 


Ligatures dans la partie 
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supposer que le blasteme germinatif, par suite du traumatisme 
provoque6 par la ligature, n’a pu se former regulierement que dans 
certaines regions de l’oeuf, dans ces seules regions la cellularısation 
du blastoderme a pu se faire. La differeneiation est completement 
entravee, les cellules se multiplient, formant des masses plus ou 
moins etendues de tissus embryonnaires, dans lesquels ıl est 
impossible de reconnaitre une organisation quelconque. 


TABELLE VI]. 


postlerieure sur des aufs a hlasteme germinatif en formation. 


Serie 


En resume, au moment oü le blasteme germinatif commence A 
apparaitre sous forme d’un fin reseau cytoplasmique peripherique, 
le traumatisme provoque par la ligature peut encore empecher 
l’evolution normale du blasteme germinatif; ıl n’y a alors jamais 
de differenciation de tissus embryonnaires. Toutes les fois que la 
ligature n’emp£che pas l’evolution normale du blasteme germinatif, 
il se forme dans la partie anterieure un embryon partiel compos& 
d’un nombre variable de segments selon la position de la ligature; 
si la partie posterieure contenait des noyaux au moment de la 
ligature, il s’y differencie des tissus embryonnaires qui doivent 
representer un fragment posterieur de bandelette, mais qui, par 
manque de place, ne peuvent &voluer. Lorsque, par suite de la 
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ligature, l’6tablissement du blasteme germinatif est plus ou 
moins entrav6, ıl se f[orme par endroits des masses cellulaires, plus 
ou moins etendues, mal differenciees, qui entrent rapidement en 
degenerescence. Enlin, dans les cas otı la ligature est läche, la bande- 
lette embryonnaire se differencie normalement, mais dans la suite 
du developpement, des anomalies apparaissent dans la region 


resserree dans la ligature. 


3. Ligatures dans la partie posterieure, sur des eufs 
a blasteme germinatıf forme (Tabelle VIII). 


Les temoins T, des 18 series operees montrent qu’au moment 
de la ligature le blasteme germinatif est completement forme et 
que le nombre de noyaux varie de 64-128. Si, au moment de la 
ligature, l’oeuf ne contient que 64 noyaux et que la longueur de 
la partie posterieure ne depasse pas 17 unites, celle-ci ne renferme 
pas de noyaux; toutes les foıs que la longueur de la partie poste- 
rıeure depasse 18 unites, elle contient quelques noyaux. Sur 4650 aufs 
fixes, 255 ont donnes des resultats analysables. 

l,a serie 66,, fixee ä l’äge de un jour ! (66,T, sont au stade B,) 
permet de constater l’effet direct de la ligature sur le blast&me 
germinatif. Une ligature läche n’a pas d’action sur le blasteme; il 
se forme un blastoderme ä cellules cubiques qui s’etend sur toute 
la surface de l’auf; dans la region de la ligature, le blastoderme 
peut presenter des irr&gularites, ecrasement et &tirement des cellules. 
Lorsque la ligature est serree, le blasteme germinatif est ecrase 
dans la zone ligaturee et irregulier dans le voisinage de la ligature; 
dans la partie posterieure, ıl est frequemment desorganise. Dans 
quelques cas, la ligature serr&e a provoque une rupture du blasteme 
germinatif qui est refoule en bloc dans le vitellus de la partie 
anterieure. Le blasteme a tendance a se refermer et il se forme 
dans la partie anterieure une capsule blastodermique regulierement 
cellularisee quand les noyaux y ont penetre (fig. 21a); dans la 
region ou le blasteme s’est referme, les cellules sont frequemment 
irregulieres, les parois cellulaires manquent parfois. Cette capsule 
blastodermique est tout A fait ind&pendante et repose sur une masse 
de vitellus. Sı la partie posterieure contenait des noyaux, au moment 
de la ligature ıl peut se former une seconde capsule blastodermique 


! Ne figure pas dans la tabelle VIII. 
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si la partie posterieure est assez grande. Ces capsules blastodermiques 
sont de taille variable selon que le blast&eme germinatil a ete repousse 
plus ou moins loin de la ligature. Parlois, enfin, la capsule n’est 
pas tout a fait close, elle se prolonge par une travee cellulaire qui 
s’etire jusque dans la ligature et se continue dans le blastoderme 
forme dans la partie posterieure; dans ce cas, le blast&me n’avail 
probablement pas  ete 
completement rompu par 
la ligature (fig. 21 b). 
Cette formation de 
capsules blastodermiques 
permet de comprendre 
les resultats fournis par 
les oeufs ligatures fixes A 


Fıc. 21. 


Formation de capsules blastodermiques: 
auf 66,3, petite capsule completement close 
dans la partie anterieure; @uf 66,9, capsule 
plus grande reliee par une trainee de cyto- 
plasme contenant quelques noyaux au blasto- 
derme forme dans la partie posterieure. 


des stades embryonnaires plus avan- 
ces. 17 series ont ete fixees aux äges 
respectifs de 2, 3, 4,5, 6, 7 et 1O jours 
Bes Hrolution drune et a l’eclosion des temoins T, (tabelle 
capsule blastodermique. Ladiffe- VIII). La capsule blastodermique 
aeborn ner formee dans la partie anterieure com- 
par places pluristratifie. mence a se differencier au cours du 
deuxieme jour: auf 68, 15 (fig. 22); 

elle s’&paissit sur la face ventrale; des tissus embryonnaires ap- 
paraissent, mais la differenciation ne se continue pas, il se forme 


inte 22: 
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des masses de tissus embryonnaires amorphes et, ä partir du troi- 
sieme jour, la pienose se generalise. La partie posterieure, si elle 
contenait des noyaux au moment de la ligature, peut aussi developper 
une petite masse de tissus embryonnaires amorphes, sans aucun con- 
tact avec ceux de la partie anterieure, ou plus ou moins rattach6e 
aux masses embryonnaires de la partie anterieure par une travee 


# 


FıG. 23a. 

(Euf AA,a. Coupe frontale : dans 
la partie anterieure, une capsule 
blastodermique s’est differenciee en 
une tete fragmentaire, portant des 
antennes dressees, des yeux (il 
gauche seul visible) et des mandi- 
bules (non visibles sur la coupe). 
L’intestin anterieur s’ouvre directe- 
ment dans la masse de vitellus de- 
sorganisee sur laquelle repose la 
capsule cephalique. 


Kirc=2 340. 


(Euf A4,r. Coupe frontale. Deve- 
loppement, dans la partie anterieure, 
d’une capsule cephalique plus re- 
duite que dans le cas precedent. 
Les mandibules font defaut. La 
bouche s’ouvre tout & fait anterieu- 
rement entre les antennes et se 
continue dans un intestin moyen 
qui debouche direetement dans le 
vitellus sous-jacent. 


cellulaire qui passe au travers de la ligature. Il est probable que dans 
ces cas le traumatisme operatoire a provoque des modifications 
dans la masse de l’auf (systeme vitellin ?) qui ont empeche la diffe- 
renciation de progresser normalement — 85 aufs. Dans 71 ceufs 
il s’est developpe dans la partie anterieure un embryon partiel 
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anterieur plus ou moins etendu; dans trois cas de ligatures tres 
posterieures, l’embryon est presque complet. 

(Euf 44,a (fixe a 10 jours, les T, sont prets ä @elore; longueur de 
la partie anterieure 60 units, de la partie posterieure 16 units, 
diamötre du canal de la ligature 1 unit£e). Il s’est d&eveloppe, dans la 
partie anterieure, probablement ä partir d’une capsule blastoder- 
mique, un fragment de tete (fig. 23a) forme des lobes cephaliques 
portant des yeux biens developpes a six facettes distinctes et colorees 
en rouge vif. Les antennes sont bien developp6es, mais dressees sur 
la töte comme des cornes, au lieu d’etre aplaties de chaque cöte 
de la bouche; les mandibules sont mal formees, un peu asyme6triques 
et commencent A se chitiniser; entre elles s’ouvre une vaste cavite 
bucale. Le segment maxillaire n’est pas identifiable; sous les man- 
dibules, la bouche est fermee par une masse de tissus amorphes. 
La masse ganglionnaire sus-oesophagienne et les lobes optiques sont 
bien developpes, la masse sous-oesophagienne est tordue et plus 
petite que dans les embryons normaux; elle n’est, tres probablement, 
que partielle. L’organe sous-@sophagien est bien developpe; la 
bouche s’ouvre dans l’intestin anterieur allonge, qui debouche 
directement dans le vitellus en voie de resorption. L’intestin moyen 
ne s’est pas forme& et le vitellus n’est pas enferme dans une couche 
cellulaire endodermique; autour de l’intestin anterieur, cependant, 
on trouve des ilots de petites cellules endodermiques. La partie 
posterieure de l’oeuf est occupee, en majeure partie, par une masse 
de tissus embryonnaires excessivement compacts dans laquelle il 
n’est pas possible de distinguer des segments, les ganglions nerveux 
ne sont pas differencies. 

L’oeuf 44,r (fig. 23 b) est un cas analogue, mais l’embryon partiel 
est encore plus reduit; il n’est compose que des lobes cephaliques 
et du segment antennaire; en dessous, il n’y a qu’une masse de 
tissus embryonnaires amorphes. La bouche s’ouvre entre les 
antennes dans la partie anterieure, et se prolonge par un intestin 
anterieur bien developpe. La masse ganglionraire sous-oesophagienne 
est tres reduite. [ci encore, ce fragment de tete est tout ä fait inde- 
pendant de la petite masse de tissus embryonnaires qui s’est formee 
dans la partie posterieure. Dans 14 autres oeufs, il s’est developpe 
des embryons partiels analogues, reduits aux deux ou trois premiers 
segments cephaliques. Si la capsule blastodermique etait de plus 
grande taille, "embryon partiel est forme d’une tete complete, 
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pourvue de tous ses appendices (f 
ou d’une tete et d’une partie du 


FIG. 
(Euf 70,5a. Ligature dans la partie 


24. 


posterieure. Developpement, dans 
la partie anterieure, d’une tete 
complete de dimensions anormales. 


embryon ateteetthorax complets; 
l’abdomen est toujours mal diffe- 
rencie (fig. 25), reduit a une masse 
a segmentation peu indiquee; le 
blasteme germinatif a dü etre mo- 
difi6, dans la region posterieure 
de l’ouf, par la pression provoquee 
par la ligature, et ensuite les mou- 
vements d’extension et de retrac- 
tion de l’abdomen n’ont pas pu se 
faire. Si la ligature est läche, supe- 
rieure a 7 
on retrouve le cas signal& prece- 
d’une 


unites — 39 aufs —, 


demment : differenciation 
bandelette embryonnaire, qui est 
plus ou moins e6tranglee par la 
ligature et qui presente au cours 
du developpement des anomalıes 


E DU BOIS 


ig. 24); 45 aufs sont dans ce cas; 
thorax — 8 @uls — donnant des 
embryons tout ä faıt analogues A 
celui de la figure 19. 

Dans les cas oü la ligature est 
tres posterieure — 3 aufs — et 
souvent un peu laterale, la partie 
postörieure est reduite a un tout 
petit bouton qui ne contient qu’un 
peu de vitellus; ıl se developpe 
alors dans la partie anterieure un 


OJ= 


Zu. 


IRiter 


(Euf 70,d. Ligature tres poste- 
rieure. Developpement, dans la par- 
tie anterieure, d’un embryon A tete 
normale — excepte la position de 
l’antenne droite. Les trois segements 
thoraciques sont differencies, mais 
anormaux du cöte droit; P’abdomen 
n’est represente que par une masse 
de tissus embryonnaires amorphes. 
replies sur la face ventrale. 


dans la partie qui se trouve prise 


dans la ligature. Enfin, 26 ceufs montrent que la ligature a provoque 


L’EBAUCHE EMBRYONNAIRE CHEZ SIALIS LUTARIA L. 73 


un remaniement du blasteme germinatil; les noyaux sont arrıves 
A la surface de l’oeuf, mais les parois cellulaires n’ont pas apparu 
et les noyaux entrent plus ou moins rapidement en degenerescence. 
Il est probable que dans ces aufs, le blasteme n’etait pas encore 
tout A fait constitue au moment de la ligature et qu'il etait encore 
susceptible d’etre modifi6. La proportion de ces oeufs dans lesquels 
les parois cellulaires n’apparais- 
sent pas, est beaucoup moins forte 
dans cette troisieme categorie 
d’experiences que dans les deux 
precedentes (comparer la tabelle 
VIII avec les tabelles VI et VI). 
Cette constatation semble bien 
prouver que lorsque le blasteme 
germinatif est  definitivement 
constitu6, la ligature ne peut 
plus aisement le modifier, tandis 
que le blasteme en formation est 
tres sensible au traumatisme pro- 
voque par une operation. 

Les 17 derniers aufs donnent 
des resultats tres difliciles ä inter- 
preter. Il se forme, dans la partie 
anterieure, une bandelette, proba- 
blement partielle, qui au lieu 
d’etre placee sur la face ventrale 
de l’oeuf, est deplacee laterale- Eirc2 26. 
ment, ou m&eme parfois tout a fait (Euf 44,18. Ligature dans la partie 
dorsalement (fig. 26). La partie Partie anterieure, Nune bahdeleite 
anterieure de cette bandelette partielle en position anormale sur la 
anormale est elargie en lobes c6- [nee dorsap- 
phaliques, qui se replient plus ou 
moins fortement sous le micropyle; la segmentation est parfois 
vaguement indiquee et les ebauches des appendices, lorsqu’elles se 
differencient, restent a l’etat tres rudimentaire. La calotte micro- 
pylaire ne se differencie Jamais et ä partir du troisieme jour la pienose 
se generalise. La seule hypothese qui me semble devoir expliquer 
ces formations anormales est la suivante: au moment de l’operation, 
la determination est achevee, comme le prouvent toutes les autres 
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categories de resultats. Dans ces oeufs anormaux, le massage super- 
ficiel, provoque par le serrage de la ligature, a fait legerement 
glisser le chorion a la surface de l’oeuf lui-m&me dans la partie 
posterieure ; la bandelette partielle qui se developpe dans la partie an- 
terieure, se developpe suivant le plan medio-ventral de l’oeuf selon 
letype habituel; mais dans ce cas particulier, le plan medio-ventral 
de l’oeuf ne correspond plus avec le plan medio-ventral du chorion. 
Le fait que ces bandelettes embryonnaires anormales sont frequem- 
ment situees un peu en biais a la surface de l’@uf, appuie cette 
hypothese; cependant, les cas ol la bandelette est situee tout a fait 
dorsalement restent diflicılement explicables. 


TABELLE VIII, 


Ligatures dans la partie posterieure, sur des «ufs a blasteme germinatıf 
complelement forme. 


| = = nn © Ss un nn = = 
| 2 ©5 so © ä et = =) 
= Sal mE lo Bi 5 sy sE San S ZnlsEn el 
| = Or, an Fine > Bi “7 Re a > u n 
| 3 | 8 | 5 dsds j 25 |38,|883lessalssae| E|<3 
> ca | „u Ge5S © Eee | Se 
© e == a Kr 3 v2 | vwss8|vw25le255 78502 an |S8 
zZ >© | 25 E82. © E.2|=°8 E58 |S<8Kale5s,.| 33 | © 
& & Ss ee OR = Bes 5.531525 2328 80X0% 55 | S° 
72 = Ss se |me2 se | Sole les een 
= Se Oo iaris = Ro | a55|207 |0ae "arts —|ES$ 
Seelen E 33 |38° |Easjesuses, 38|1|55 
fe PiL=! Ei Seo o RE So 22 se3=Hageo {=} =] 
© Sala A: = Sa ee N TE ae 223 
& fen = 5: = ai Fa 5 2% 
7 = = eV A ä ee = 
68 2 Eee 7 1 112 | 22 
9: 2a Et 1 3115 
| | 20 1 2 16 10 23 | 56 
6652 232] Br h 7 3 3 20 | 37 
70,.\MSa | HE 3 2 1 5 12 | 26 
|| Bi 7 fi 3 9 | 2% 
80, 1a ee 6 5 3 1531| 32 
Yu | RN? 3 | 
9, | Ra Er 1 5 5 19 | 30 
68, a; 3 2 6 1 90 24 
| 2 3 5 6 24 | 38 
| Sn E 5 1 2 2 
70. SE En D 5 | 10 
70, | 5). D, 1 2 1 1 i \ 
21 6,7]. r 4 8 15 16 | 43 
Da RE EL, 3 2 | 
44, \105.| E, 1 14 1 h 18 | 38 
44, | 12 j. |Eclos 6 3 9 
| 26 15 45 8 3 12) 44 41 39 199 | 437 
| 
| ——_ Tom nme 
| 71 85 


L'’EBAUCHE EMBRYONNAIRE CHEZ SIALIS LUTARIA L. 215 


En resume, les resultats des ligatures de la partie posterieure 
sur des aufs A blasteme germinatif constitue, montrent qu’äa ce 
moment la determination est achevee; ıl se forme dans la partie 
anterieure un embryon partiel anterieur de longueur variable; dans 
la partie posterieure, il ne se forme qu’une petite masse de tissus 
embryonnaires amorphes, incapables de se differencier, par suite 
du manque de place. Le traumatisme provoqu£ par la ligature est 
parfois assez fort pour empecher la differenciation de se faire 
normalement, il en resulte la formation dans la partie anterieure 
de tissus embryonnaires non diflerencies. Si le traumatisme est 
encore plus marqu6, il peut modifier le blasteme germinatif lui-meme, 
ce qui empeche la cellularısation du blastoderme. 

Quelques ceufs montrent le developpement d’une bandelette 
partielle anterieure, deplacee lateralement ou meme dorsalement; 
ces cas exceptionnels sont diflieilement explicables, la differen- 
ciation avorte toujours rapidement et ces embryons sont destines a 
disparaitre. 


BRÜLURES DU PÖLE POSTERIEUR. 


Les resultats obtenus ä la suite de brülures du pöle posterieur 
de l’oeuf devraient completer ceux obtenus par les ligatures; mais 
comme dans le cas des brülures du pöle anterieur, les series sont 
tres incompletes. La proportion des ceufs brüles est sensiblement 
plus forte que dans le cas des brülures du pöle anterieur; mais ici 
encore les oeufs operes degenerent toujours rapidement a partir du 
troisieme jour. Les resultats experimentaux seront repartis en 
trois groupes selon que la brülure a ete pratiquee sur des aeufs, 
sans blasteme germinatif, a blasteme germinatif en formation ou A 
blast&eme germinatif forme. 


1. Brülures du pöle posterieur, sur des aufs encore depourvus de 
blasteme germinatıf. (Tabelle IX.) 


Dans les quatre series ainsı operees, les temoins T, montrent 
qu’au moment de l’operation les oeufs n’ont pas depasse le clivage II; 
le blasteme germinatif fait completement defaut. Sur les 129 oeufs 
fixes aux äges respectifs de 1, 2, 3 jours et ä l’eclosion des T,, 
49 ont donne des resultats analysables. (Les autres &ufs ne 
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portent pas traces de brülure et sont au m&me stade de developpe- 
ment que les T, ou sont inutilisables, trop brüles ou mal fix6s). 
Lorsque la brülure est forte, interessant toute la surface du pöle 
posterieur, ce dernier prend une apparence roussie et le vitellus, 
dans tout le quart posterieur au moins de l’oeuf, montre des globules 
vitellins anormaux — 22 &ufs; dans ce cas, la brülure a dü afleeter 
"oeuf tout entier; le blasteme germinatif ne se forme pas reguliere- 
ment, les noyaux arrıvent a la peripherie en suivant la r&epartition 
du eytoplasme, des parois cellulaires n’apparaissent jamais et 
"oeuf degenere plus ou moins rapidement. 

Sı la brülure est moins prononcee, le vitellus n’est modifie 
que dans la region du pöle posterieur, le blasteme germinatif peut 
se former en dehors de la zone brülee et la cellularisation du 
blastoderme avoır lieu normalement (serie B 44), mais la bande- 
lette ne peut se differencier comme le montrent les resultats des 
brülures sur des aufs a blast&£me en formation (fig. 27 a). 

Si la brülure est tres faible, a peine visible sous forme d’une 
petite tache dans le voisinage du pöle posterieur, le blasteme 
germinatif s’etablit normalement dans la plus grande partie de 
l’oeuf, suivi par la formation d’un blastoderme cellularıse (serie B 44 
fixee a l’äge de un jour). A l’äge de 3 jours (7 aufs de la serie B 45), 
on trouve sur la face ventrale de l’oeuf, dans la moitie posterieure, 
une bandelette embryonnaire, mal differenciee et qui ne depasse 
jamais la eicatrice laissee par la brülure. Dans les cas les moins 
differeneies — auf B A5,, — la brülure punetiforme est localisee 
tres exactement au pöle posterieur, la bandelette est excessivement 
courte, cordiforme, la partie anterieure representant probablement 
les lobes cephaliques. Dans les cas un peu plus differencies 
— auf B 45,; (fig. 27 b) —- la bandelette est encore tres courte, ne 
depassant pas, sur la face ventrale, le milieu de l’oeuf; les lobes 
et les deux premiers segments eephaliques sont marques, il existe 
un seul appendice tres rudimentaire, probablement l’antenne gauche. 
L’extremite de la bandelette se recourbe dans le vitellus et se 
termine contre la eicatrice de la brülure placee un peu en avant du 
pöle posterieur. Il semble que la brülure, ou la eicatrice qu’elle laisse 
en surface, empeche completement la bandelette de s’allonger 
et de depasser le pöle posterieur comme dans le cas normal. Le 
repli que fait la bandelette de l’euf B 45,, serait provoque par 
la croissance des tissus qui, ne pouvant pas depasser la zone de la 
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brülure, sont refoules et obliges de se replier dans le vitellus. IIn'y 


a pas de differenciation de calotte mieropylaire. Si la ligature est 
un peu plus dorsale — oeuf B 45,, (fig. 27 c) — Vextremite poste- 
rieure de la bandelette vient de nouveau s’arreter contre la cicatrice 
de la brülure. La bandelette est nettement plus longue que dans le 


Brem2n 


Brülures du pöle posterieur. 


a) (Euf B 38,,. Brülure moyenne entrainant la formation d’un blastoderme 
pluristratifie incapable de differenciation. 


b) (Euf B 45,,;. Brülure punctiforme du pöle posterieur. Differeneiation d’une 
bandelette tres courte, se repliant dans le vitellus au-dessus du pöle poste- 
rieur et se terminant dans la eicatrice de la brülure. Les lobes eephaliques 
et deux des segments cephaliques sont indiques, le reste de la bandelette 
est non segmente. 


ec) (Euf B 45,,. Brülure punctiforme, legerement dorsale. Differenciation d’une 
bandelette un peu plus longue que dans le cas 5b). Tous les segments cepha- 
liques sont indiques, le reste de la bandelette est non segmente. 


Dans les figures 5b) et c), la face ventrale de l’®uf est tournee vers la droite. 


cas precedent et la differenciation dans la partie anterieure est plus 
accentuee; les lobes cephaliques et les deux segments suivants 
sont reconnaissables, les &bauches des deux premieres paires 
d’appendices c&phaliques sont presentes, mais tres reduites. Le 
stade peu avance de developpement rend impossible d’apprecier 


78 ANNE-MARIE DU BOIS 


sı ces bandelettes reprösentent un embryon ecomplet ou un embryon 
partiel. Dans les autres cas, la differenciation est encore beaucoup 
moins marquee. 


TABELLE IX. 


Brülures du pöle posterieur sur des aufs ü hlasteme germinatif 
non encore forme. 
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2. Brülures du pöle posterieur sur des eufs a blasteme germinatıf 
en formation. 


Les T, des huit series operees montrent que les aufs n’ont, 
au moment de l’op6ration, pas depasse le clivage IV, le blasteme 
germinatif n’est represente que par un reseau eytoplasmique peıl- 
pherique peu dense; sur 170 aufs fixes, 67 donnent des resultats 
qui concordent avec ceux du groupe precedent d’experiences. Si 
la brülure est forte, tout l’auf est atteint, la formation du blasteme 
germinatif se fait irregulierement, les noyaux arrıvent A la peri- 
pherie en suivant la repartition du cytoplasme, il n’y a jamais 
d’apparition de parois cellulaires — 20 aufs. 

Sı la brülure est moins forte, le blasteme germinatif acheve de 
se former, il est regulier dans la partie tout ä& fait anterieure de 
l’oeuf, plus ou moins irregulier dans le voisinage de la brülure; il se 
forme ensuite un blastoderme cellularise (fig. 27a) qui s’etend plus 
ou moins loin du pöle posterieur, selon l’intensite de la brülure. Par 
multiplication cellulaire, ce blastoderme devient pluristratifie par 
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places, mais il ne peut pas se diflerencier et les oeufs entrent rapide- 
ment en degenerescence — 17 aufs. 

Enfin, si la brülure est tr&s reduite, punctiforme, il se forme des 
embryons analogues ä ceux des fig. 27 b et ce. Ils sont toujours tres 
peu differeneies et leur partie posterieure vient toujours buter 
contre la cicatrice laissee par la brülure — 30 aufs. 


TABELLE X. 


Brülures du pöle posterieur sur des eufs a blasteme germinatıf 
en formation. 
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3. Brülures du pöle posterieur sur des @ufs a blasteme germinatif 
forme. 


Les temoins T, montrent qu’au moment de l’operation les aufs 
avaient depasse le clivage VI et que le blasteme germinatif est 
completement forme. Les r6sultats sont tres fragmentaires, 4 series 
seulement, compos£es d’un tres petit nombre d’ceufs, ont ete operees 
de la sorte. Dans trois cas seulement, il y a eu differenciation, 
dans la partie anterieure, d’une bandelette embryonnaire tres 
courte; comme dans les cas decrits plus haut, la segmentation ne 
se fait pas normalement, elle est a peine indiquee et la degeneres- 
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cence est rapide. Il est impossible de dire si ces bandelettes sont 
partielles ou completes. 

En resume, les experiences de brülure du pöle posterieur montrent 
de nouveau l’action tres nosive exercee par la brülure (empoison- 
nement general de l’oeuf ?) qui entraine toujours rapidement la 
degenerescence. Selon la force de la brülure, l’oeuf est plus ou moins 
rapidement atteint, ne pouvant pas former de blasteme germinatif 
dans les &ufs brüles forten.ent. Si la brülure est plus faible, le 
blasteme germinatif et le blastoderme peuvent encore s’etablir, 
mais Ja diflerenciation ne peut se faire avant que l’oeuf ne meure. 

Si la brülure est tres faible, il peut y avoir formation d’une 
bandelette, mais la differenciation reste toujours a peine ebauchee, 
preuve que l’oeuf est deja en tres mauvais etat au moment ou le 
processus de la determination se fait. 
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DISCUSSION DES RESULTATS ET CONCLUSIONS 


L’etude du developpement embryonnaire normal, completee par 
les resultats des exp£eriences faites sur les ceufs de Szalıs permettent 
d’elucider, en partie du moins, le probleme de la determination 
chez ce Megaloptere. L’embryogenese normale montre que par ses 
caracteres morphologiques et physiologiques, l’oauf de Stalıs occupe 
une position intermediaire entre les aufs du type determine et 
ceux du type indetermine. Comme les ceufs du type indetermine, 
l’oeuf de Sialis ne montre pas trace de blasteme germinatif au 
moment de la ponte, celui-cı ne s’etablit que plus tard, entre les 
elivages III et VI. Comme les aufs du type determine, l’oeuf de 
Stalis, a partir du elivage VI, montre un blasteme germinatif 
regulierement developp6; au stade « preblastoderme » il y a forma- 
tion d’un blast&me germinatif interne; enfin, la bandelette embryon- 
naire est des son apparition longue et occupe sa position definitive 
sur la face ventrale de l’a@uf. Par ces caracteres purement descrip- 
tifs, l’oeuf de Sialis se rapproche davantage de l’euf du type 
determine que du type indetermine. La premiere question A 
discuter est celle de savoir si l’oeuf de Stalıs est du type mosaique, 
c’est-a-dire, sı des le moment de la ponte les differentes parties 
du futur embryon sont deja completement determinees, sı la 
bandelette presomptive existe comme une mosaique d’ebauches 
presomptives, comme c’est le cas chez la mouche. 

Dans le developpement embryonnaire normal, la bandelette 
embryonnaire, lors de son apparition, s’etend sur la face ventrale 
de l’euf a partir du pöle posterieur, sur une longueur de 70 unites 
environ. Les ligatures faites dans la region anterieure de l’oeuf, 
montrent qu’une bandelette embryonnaire complete se developpe 
toujours dans la partie posterieure, si celle-ci atteint une longueur 
de 50 unites au moins (v. page 45 et fig. 15a et 155). Ge fait a 
ete constate sur des aufs ligatures avant la formation du blasteme 
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germinatif et sur des oufs a blast&me germinatif constitue. Done, 
meme quand le blasteme germinatif est constitue, c’est-ä-dire 
quand lV’oeuf de Sialis a acquis une structure morphologique 
analogue ä celle de auf de mouche, la bandelette germinative 
presomptive n’oceupe pas la meme position que la bandelette 
germinale qui devient visible au stade E,. L’®uf de Sialis n’est 
done pas un o@uf en mosaique typique, parce que, si e’etait le cas, 
dans une partie posterieure longue de 50 unites seulement, il ne 
devrait se former qu’un embryon partiel auquel manquerait une 
partie plus ou moins considerable de la tete. Dans les resultats des 
interventions faites dans la region posterieure de l’@uf, un bon 
nombre d’oeufs tels que ceux representes dans les figures 22 et 27 a, 
montrent qu’il se developpe, dans la partie anterieure un blasto 
derme cellularise, toujours irregulier qui s’epaissit par endroits 
devenant pluristratifi6; cette pluristratification est toujours marquee 
dans la region micropylaire, ce qui n’a jamais lieu dans le deve- 
loppement normal. II n’y a pas de differenciation d’un embryon, 
et ces @ufs peuvent rester assez longtemps en vie, proliferant 
parfois dans l’une ou l’autre des regions, donnant des masses de 
tissus amerphes. On pourrait, semble-t-il, expliquer ces formations 
en admettant qu’il existe, dans le voisinage du pöle posterieur, un 
centre de determination, analogue a celui mis en 6&vidence par 
SEıDEL dans l’@uf de Platyenemis; dans ces cas anormaux, le 
centre de determination aurait ete detruit ou n’aurait pas pu 
fonetionner. Plusieurs faits se dressent contre cette hypotheöse. 
Dans un bon nombre de lıgatures medianes, ıl apparait dans la 
partie posterieure des formations analogues ä celles qui viennent 
d’ötre mentionnees, formation d’un blastoderme cellularise irr6egulier 
et de masses de tissus amorphes. Dans ces cas, l’integrite du pöle 
posterieur a ete conservee, et s’il existait un centre de determi- 
nation, celui-ci aurait dü fonetionner. Un second fait qui s’oppose 
a P’hypothese d’un centre de determination localise dans le voisi- 
nage du pöle posterieur, est le suivant. Dans un bon nombre de 
cas de ligatures posees dans la region posterieure sur des aufs 
tres jeunes, la partie posterieure, nettement plus grande que dans 
l’euf de la figure 22, ne contient pas trace de noyaux, mais 
seulement du vitellus qui entre plus ou moins rapidement en dege- 
nerescence et un peu de eytoplasme qui forme des masses irregu- 
lieres A la surface. Dans la partie anterieure (fig. 19 et 20), il s’est 
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developpe un embryon partiel forme d’un fragment de tete seule- 
ment (fig. 20) ou d’une tete complete et d’un fragment de thorax 
(fig. 19). Il serait diflieile d’admettre que dans ces cas un centre 
de dötermination localise aux environs du pöle posterieur puisse 
agir dans les conditions si anormales ol se trouvent le vitellus et 
le cytoplasme dans la partie posterieure. 

A la suite de toute intervention faite dans la region mediane 
ou posterieure, sur des @ufs a blasteme germinatif forme, toutes 
les fois qu’il se developpe un embryon dans la partie anterieure, 
ce n’est toujours qu’un embryon partiel anterieur; dans la partie 
posterieure, le reste de la bandelette est constitu6 par des tissus 
amorphes, mal differencies par suite du manque de place. (Dans 
les cas des brülures du pöle post£rieur, les resultats positifs manquent 
pour pouvoir aflirmer egalement ce fait.) Done, au moment oü le 
blasteme germinatif est forme, la determination est achevee, 
toutes les parties du futur embryon existent ä l’etat presomptif, 
mais la longueur de la bandelette presomptive n’atteint pas la 
dimension de la bandelette embryonnaire du stade E,. (La question 
de la longueur de la bandelette germinale pr&somptive sera discutee 
plus loin.) 

Les interventions faites dans la partie mediane ou posterieure 
sur des @ufs a blasteme germinatif non encore forme ou en forma- 
tion montrent egalement qu’un embryon partiel anterieur peut se 
former dans la partie anterieure (fig. 19 et 20) tandiıs que la partie 
posterieure ne contient que du vitellus et des traces de eytoplasme 
en voie de degenerescence. Il serait cependant hätif de conclure 
de ce fait que la determination est etablie dans l’auf de Sitalıs, 
definitivement des les premiers elivages. Toutes les series d’expe- 
riences ont montre que le developpement d’une bandelette com- 
plete ou partielle est en correlation etroite avec la formation du 
blast&me germinatif. Toutes les fois que, par suite d’un trauma- 
tisme operatoire sur des ceufs a blasteme germinatif non encore 
forme ou en formation, le mecanisme qui assure la migration du 
eytoplasme vers la peripherie est deregle, le ceytoplasme parvient 
encore en Surface, mais d’une maniere irreguliere, formant par 
endroits des plages epaisses (frequemment aux abords immediats 
de la ligature), manquant totalement ou presque dans d’autres. 
Tant que l’ouf est vivant, la migration du cytoplasme se fait 
toujours, plus ou moins anormalement, selon l’intensite du trau- 
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matisme auquel l’oouf a ete soumis; je n’ai Jamais observe d’ceufs 
dans lesquels le eytoplasme soit reste fige dans le reseau inter- 
elobulaire tandıs que les noyaux continuaient A se diviser. 

l,a repartition inegale du eytoplasme a la peripherie a toujours 
pour eonsequence une repartition inegale des noyaux; ceux-ci ont 
malgre l’operation conserve le pouvoir de se multiplier activement, 
mais ils n’arrivent pas regulierement en surface; ils arıivent nom- 
breux dans les regions riches en cytoplasme, ou ils doivent par 
suite du manque de place en surface s’entasser sur plusieurs rangs 
d’epaisseur et font presque completement defaut dans les zones 
pauvres en eytoplasme. (Dans les cas oü, par suite d’un eelatement 
dans le systeme vitellin, le eytoplasme se masse ä la limite d’une 
hernie causee par l’eclatement, les noyaux se concentrent dans cette 
zone riche en cytoplasme et ne parviennent pas en surface.) Chez 
ces @ufs a r6öpartition anormale du eytoplasme et des noyaux, la 
formation des parois cellulaires n’a jamais lieu, la determination 
ne se fait pas et la pienose envahit les noyaux Aa partir du troisieme 
jour. Pour que la determination puisse se faire, il est done absolu- 
ment necessaire que le blasteme germinatif se forme normalement. 
(Juand, par suite d’un traumatisme, le blast£me ne peut s’etablir 
que dans une region limitee de la surface de l’auf, il se forme, dans 
cette region, un blastoderme cellularise qui se differencie ensuite en 
un fragment d’embryon. Dans les oeufs jeunes, a blasteme germi- 
natif non encore forme, le mecanisme de la migration du cyt9- 
plasme est entrave dans la majorite des cas. Les chiflres suivants, 
concernant les ligatures du pöle posterieur, par exemple, ressortent 
des tabelles VI et VIII (ces chiffres ne tiennent compte que des trois 
premiers jours du developpement; plus tard les ceufs qui n’ont pas 
forme de parois cellulaires degenerent et sont elimines en partie 
au cours des revues journalieres et les proportions ne seraient plus 
exactes). Parmi les 96 ufs ligatures dans la region posterieure 
avant la formation du blasteme germinatif, qui se developpent, 
45 ceufs — 46,9%, — montrent dans la partie anterieure une repar- 
tition inegale du cytoplasme et des noyaux a la peripherie et pas 
trace de cellularisation, tandis que 13 a@ufs — 13,5% —- montrent 
dans la partie anterieure le developpement d’un embryon partiel. 
Dans les series A blasteme germinatif acheve au moment de la 
ligature, sur 120 oeufs qui se developpent au cours des trois premiers 
jours, 23 eufs — 19,1%, —- montrent une repartition inegale a la 
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surface du eytoplasme et des noyaux, tandis que 43 aufs — 35,9% 
— montrent le developpement dans la partie anterieure d’un em- 
bryon partiel. Dans les aufs a blasteme germinatil forme au moment 
de l’operation, la proportion des oeufs qui ne developpent pas un 
blastoderme regulier est beaucoup plus faible que dans les oeufs a 
blast&me non encore form&e au moment de la ligature. (Juand le 
blast£me germinatif est constitue au moment de l’intervention, 
il forme une structure fixe de l’oeuf et le traumatisme op6ratoire 
ne peut plus guere le modifier dans sa constitution intime. Les 
cas ou il peut encore etre modifie — 19,1%, — pourraient s’expli- 
quer par le fait qu’au moment de l’operation dans ces ‚aufs 
le blasteme germinatif n’etait pas encore tout a fait acheve et qu'il 
a pu etre encore remanie par le traumatisme operatoire. 

Le blasteme germinatif une fois constitue peut etre rompu par la 
ligature, ötre ıefoule & l’interieur du vitellus et former les capsules 
blastodermiques dans lesquelles se differencie un fragment cepha- 
lique (fig. 23 a et b). 

Puisqu’il existe une correlation evidente entre la formation du 
blasteme germinatif et la formation d’un embryon, le mecanisme 
de la determination doit &tre en rapport etroit avec le mecanisme 
qui assure la migraticn du cytoplasme vers la peripherie; les expe- 
riences faites jusqu’ici n’ont pas permis de resoudre le probleme 
de la cause de cette migration du eytoplasme. L’etude du develop- 
pement normal a montre que la migration ne debute pas ä& un 
endroit precis, toujours le m&me, qui pourrait jouer en quelque 
sorte le röle de point de d&part du processus; mais dans tout le centre 
de l’oeuf, le reseau cytoplasmique devient progressivement plus 
grele, tandis qu’a la surface il s’epaissit. Le blasteme germinatif 
est un peu plus rapidement constitue dans la region mediane de 
l’oeuf qu’aux deux pöles, mais je n’ai jamais pu constater qu’il 
soit differencie, plus &paissi dans une region definie de l’auf. Les 
experiences de ligatures sur des oeufs a blast£me non encore forme 
montrent que le blasteme peut s’etablir dans la partie anterieure 
seule, ou dans la partie posterieure seule, ce qui prouve encore 
que le processus de la migration ne debute pas toujours au meme 
endroit. 

En outre, la presence de noyaux n’est pas necessaire pour que 
le blasteme puisse s’&tablir normalement; dans une partie privee 
de noyaux, le blasteme peut se former («uf 23,, fig. 17). Ce fait 
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est en contradietion avec les resultats obtenus par SCHNETTER 
(1954), qui a montre que dans l’oeuf d’abeille, le eytoplasme du 
röseau interglobulaire est repousse A la peripherie au fur et a mesure 
du deplacement des noyaux; le reseau intervitellin a l’interieur de 
la «sphere » formee par les noyaux est presque depourvu de 
eytoplasme, tandis que le reseau eytoplasmique est au contraire 
tres marque dans la zone exterieure comprise entre la sphere et le 
blasteme (voir SCHNETTER 1954, fig. 18). 

Si chez Stalis les noyaux ne jouent pas le röle actif dans la 
migration du cytoplasme, par contre, le cytoplasme du blasteme 
exerce une action attractive certaine sur les noyaux et qui peut 
s’expliquer par la consideration suivante. Chaque noyau de clivage 
est entoure par une tres petite masse eytoplasmique de forme irre- 
guliere, dont les prolongements se continuent directement dans le 
eytoplasme du reseau interglobulaire. Lors de la migration du eyto- 
plasme vers la peripherie, les masses eytoplasmiques ainsı que les 
noyaux qu’elles renferment sont aussi entrainees dans cette circu- 
lation generale. Lorsque, par suite d’un traumatisme, le m&canısme 
qui regit cette eirculation du eytoplasme est modifie, la migration 
des noyaux suit automatiquement la nouvelle repartition du cyto- 
plasme. Cette hypothese qui suppose l’entrainement passif des 
noyaux vers la peripherie, semble a premiere vue en contradietion 
avec les conclusions de Sen (1951) sur la migration des noyaux 
chez Ephestia kühntella ; chez ce Lepidoptere, les masses entourant 
les noyaux de clivages sont assez volumineuses et toujours etirees 
en direetion de la peripherie. Dans cette masse, le noyau occupe 
toujours, dans les phases d’intercinese, une position excentrique 
du cöte de la peripherie de l’oeuf. L’auteur en conclut que la 
migration des noyaux vers la peripherie depend des noyaux eux- 
mömes, que les noyaux se meuvent, entrainant avec eux le eyto- 
plasme qui les entoure. Mais, dans l’oeuf d’Ephestia, le blasteme 
germinatif est constitue avant la ponte deja, et ıl n’est pas neces- 
saire que, comme chez Stalis, tout le systeme vitellin soit remanie 
pour amener le eytoplasme vers la peripherie pendant les premieres 
heures du developpement. On peut done supposer que les meca- 
nismes, qui dans un cas ne doivent transporter que les noyaux et 
dans l’autre cas les noyaux et tout le ceytoplasme intervitellin, soient 
differents. Chez Stralıs, peut-6tre qu’en plus du mouvement general 
de circulation, les noyaux ont eux aussi des mouvements autonomes; 
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mais il est impossible de les contröler, parce que les masses eyto- 
plasmiques entourant les noyaux sont si reduites que le noyau ne 
peut pratiquement pas occuper une position excentrique. 

La determination etant etablie definitivement quand le blasteme 
germinatif est constitu6, un second point a discuter est celui de la 
longueur de la bandelette germinative presomptive. Les exp6riences 
de ligatures de la region anterieure ont montre qu'il se differencie 
une bandelette embryonnaire complete dans la partie posterieure 
toutes les fois que cette partie posterieure a une longueur minimale 
de 50-53 unites (voir p. 41). Si Ja partie posterieure est plus courte, 
il ne se differencie qu’un fragment posterieur de bandelette qui 
entre rapidement en degenerescence par suite du manque de place. 
La limite anterieure de la bandelette pr&somptive est certainement 
inferieure de quelques unites a cette longueur de 50-53 unites de 
la partie posterieure, puisque le serrage de la ligature desorganise 
toujours le blasteme sur une certaine longueur; la limite anterieure 
de la bandelette presomptive un peu inferieure a 50 unites se place 
dans le voisinage immediat du milieu de l’oauf — 48-49 unites. 

La limite posterieure de la bandelette presomptive est plus 
difficile a etablir; les ligatures tres posterieures donnent toujours 
des embryons dont l’abdomen est mal differeneie, reduit a une 
masse de tissus amorphes dans laquelle il est impossible de decider 
si tous les segments sont presents. Les ligatures legerement dor- 
sales et tres reduites ne donnent pas de meilleurs resultats; 
pour reussir de telles operations il faut placer la ligature assez en 
avant puis, au fur et a mesure du serrage, la faire glisser dans la 
position voulue. Ce glissage provoque toujours des remaniements 
du blasteme et il en resulte des embryons a abdomen mal differencie 
(fig. 25). Les experiences de brülures ne donnent pas de resultats 
plus eonceluants; dans les quelques cas oü une bandelette germinale 
s’est differenciee, le developpement s’est toujours arrete avant que 
la segmentation soit r&alisee dans l’abdomen. D’apres le developpe- 
ment de la bandelette au stade E, il est tres probable, en tous cas, 
que l’extremite de la bandelette presomptive ne depasse pas le 
pöle posterieur. La bandelette germinale presomptive s’etend done 
sur la face ventrale de l’euf dans la moitie posterieure, dans une 
zone qui correspond assez exactement ä la region oü viennent 
s’amasser les hautes cellules eylindriques au moment oü le blasto- 
derme se differencie (fig. 5a et b). Cette zone a hautes cellules doit 
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correspondre a peu pres au contour de la bandelette presomptive. 
Dans cette bandelette germinale presomptive, les differentes parties 
du futur embryon sont chacune parfaitement determin6es et les 
segments de la tete pr&somptive occupent a eux seuls la plus grande 
longueur de la bandelette. Les ligatures faites dans la regien pos- 
terieure de l’aeuf montrent, en eflet, que l’embryon partiel ante- 
rieur qui se developpe dans la partie anterieure est ecompose d’un 
nombre de segments d’autant plus grand que la ligature est placee 
plus posterieurement (comparer les figures 19, 20, 25). Mais la me- 
thode des ligatures est trop peu exacte pour permettre de preeciser 
davantage la longueur exacte de chaque partie presomptive du 
futur embryon. Des destructions limitees de la bandelette pre- 
somptive a l’aıde de pigüres ou de brülures aux rayons ultra- 
violets permettraient seules de travailler assez exactement pour 
pouvoir etablir la «carte » de l’embryon presomptif. 

L’embryon partiel qui se developpe dans la partie anterieure 
est frequemment reduit a un fragment de tete seulement ou & 
une tete complete qui prennent souvent des dimensions exager6es 
(fig. 24 et 23a); on peut probablement expliquer ce fait de la maniere 
suivante: la petite partie de la bandelette presomptive qui se trouve 
isolee dans la partie anterieure apres la ligature a ä sa disposition, 
pour se developper, un espace beaucoup plus grand que dans le 
cas normal oü, par suite de l’allongement rapide de la bandelette, 
le materiel c&phalique se trouve refoule et comprime en avant; 
ce fragment de bandelette presomptive qui n’est pas soumis aux 
mouvements normaux de la bandelette, extension puis contraction, 
s’etale en se developpant, et les segments qui le forment ne se 
soudent jamais aussi completement que dans une tete normale. 

J’aborderai encore pour terminer le probleme de la differenciation, 
qui n’est pas exactement dans le cadre du sujet ici traite, mais 
pour que le materiel experimental actuellement a ma disposition 
alt &t& completement analyse et pour permettre de poser des jalons 
pour les experiences ulterieures. SEIDEL a pu mettre en evidence, 
dans l’oeuf de Platyenemis, un centre de differenciation qui pro- 
voque une organisation du systeme vitellin et qui se marque par 
l’apparition, dans une region determinee de l’ceuf, d’une petite 
fossette. Cette fossette est le point de depart d’une onde de contrac- 
tion a la surface du vitellus, qui mecaniquement entraine les 
cellules blastodermiques dans cette region pour y former la premiere 
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ebauche embryonnaire. Ge centre de differeneiation correspond A la 
limite entre la töte et le thorax et la differenciation s’etablit toujours 
ä partir de ce point, en direction cephalique et caudale. Chez 
Sialis, il ne se forme pas de fossette analogue; dans la partie 
posterieure de l’oeuf, sur la face ventrale, il se forme une legere 
depression, assez etendue en surface, et qui joue le m&me röle 
d’attirer mecaniquement dans cette region les cellules du blasto- 
derme. Le centre de cette region deprimee tombe approximative- 
ment aux environs de 30-35 unites du pöle posterieur (fig. 5 b), mais 
pour le moment il est impossible de dire si ce point correspond 
avec exactitude avec la region de la limite tete-thorax de la bande- 
lette presomptive. Le fait qu’il peut se developper en avant d’une 
ligature un fragment de tete seulement, alors que la partie post6- 
rieure est completement depourvue de noyaux (fig. 20), montre 
que la differenciation peut s’etablir normalement alors que la 
zone limite thorax-tete, d’ou part generalement la differenciation, 
fait defaut. Inversement, dans des aeuls oü cette region a ete 
conservee, sans subir aucun traumatisme apparent (fig. 27 a), la 
differenciation ne peut se faire. Il est fort possible cependant 
que, si le processus de differenciation resulte d’une contraction 
du systeme vitellin, cette contraction ait pu se faire dans le premier 
cas et n’ait pas pu se faire ä la suite de Ja brülure qui entraine 
toujours, comme on l’a vu plus haut, des modifications rapides et 
etendues du systeme vitellin. 

En resume, les resultats obtenus jusqu’a present dans l’oeuf 
de Sialis lutaria permettent de concevoir le m&canısme qui assure 
la formation de la bandelette embryonnaire de la facon suivante. 
La migration du eytoplasme vers la peripherie entraine la formation 
du blasteme germinatif; des que celui-ci est etabli, la bandelette 
germinale presomptive est completement determinee; elle occupe 
la face ventrale de la moiti& posterieure de l’oeuf. Il n’a pas ete 
possible de mettre en evidence un centre de determination; la 
determination doit s’etablir pendant la periode de formation du 
blasteme. Toutes les fois que le blast&me ne peut s’etablir norma- 
lement dans la region de la future bandelette presomptive il n’v 
a pas de differenciation d’embryon; toutes les fois que le blasteme ne 
peut s’etablir normalement que dans une partie de la region occupee 
plus tard par la bandelette presomptive il se differencie un embryon 
partiel. La differenciation se fait au stade blastoderme au moment 
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ol les cellules blastodermiques s’amassent sur la face ventrale 
de l’oeuf, dans la partie posterieure, pour former une aire a hautes 
cellules qui donne ä peu pres les contours de la bandelette 
presomptive. 

Chez Stalıis, le moment de la determination, qui se place au 
moment de la formation du bhlasteme germinatif, entre les 
elivages IV et VI, est nettement separe du moment de la differencia- 
tion, qui se place au stade blastoderme B,. A ce point de vue encore, 
comme pour les autres caracteres morphologiques et physiologiques 
qui ont et6 signales, l’aeuf de Stalis oceupe une position intermediaire 
entre les deux types extremes de la mouche — determine — et 
de Platyenemis — indetermine. Ges premiers resultats, fournis par 
l’etude du developpement embryonnaire normal et experimentale- 
ment modifie de Stialis Iutaria, permettent, en ce qui concerne le 
probleme de la determination, de classer les megalopteres dans la 
serie etablie par SEIDEL (voir page 5). Par ses caracteres mor- 
phologiques et physiologiques, l’oeuf de Sialıs se place dans la zone 
intermediaire entre les deux types extremes, tres probablement 
dans le voisinage des hymenopteres. 
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INTRODUCTION 


La eonception de l’influence des organes peripheriques sur le 
trajet de la fibre nerveuse semble se confirmer de plus en plus, et 
cela gräce ä des experiences tres demonstratives basees sur des 
phenomenes positifs et non plus sur des r6sultats negatils, comme 
ce fut le cas avec les theories des voies preetablies ou celle de la 
moindre resistance. Gelles-cı etaient fondees sur des faits tels que 
’impossibilit& de changer la direction de la fibre nerveuse, eultivee 
in vitro, au moyen de substances dites « neurotropes » (WEISS, etec.). 

Des experiences de DETWILER, HAMBURGER et d’autres auteurs, 
influence des membres sur le trajet des nerfs ressort avec nettete. 
Mais, tandis que dans ces travaux seul le bout p£eripherique de la 
fibre nerveuse fut devie de son trajet, dans mes exp£riences les 
prolongements neuronaux empruntent des voies nouvelles des leur 
origine. C'est en eflet, ainsi que je l’ai deerit dans un travail recent, 
sous l’influence de membres transplantes heterotopiquement, dorsa- 
lement par rapport ä leur place normale, que les nerfs rachidiens, 
au lieu de suivre leur trajet habituel entre la corde et le myotome, 
s’engagent dans la musculature laterale du tronc, en suivant une 
ligne presque droite, pour aller aborder la base de la patte greflee. 
Ce fait, qui parle incontestablement en faveur de l’action attractive 
des organes p£ripheriques sur les nerfs, trouve son appui dans une 
serie de nouvelles experiences que je viens d’accomplir et que je 
me propose de decrire en partie dans ce travail. 

Il s’agit d’embryons parabiotiques unimedullaires d’Amblystoma 
punctatum et de Triturus que j’aı produits experimentalement et 
chez qui certains nerfs presentent une distribution peripherique 
atypique. Avant de commencer la description de mes resultats, il 
faudrait que je m’arrete quelques instants sur les donnees biblio- 
graphiques de cette question; mais celles-cı etant deja citees en 
detail dans un de mes travaux anterieurs (« Le trajet anormal des 
nerfs...», Revue suisse de Zoologie, tome AA, N° 5, janvier 1937), 
je passe donc tout de suite a l’expos& de mes experiences. 
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RECHERCHES PERSONNELLES 


I. TECHNIQUE. 


Je me propose d’etudier dans ce travail deux sortes de larves 
parabiotiques realisees de maniere differente A plusieurs stades. Je 
deerirai tout d’abord les jumeaux produits a partir d’embryons 
jeunes, pour passer ensuite a ceux que j’aı obtenus A un äge plus 
avarıce. 


a) Production de jumeaux parabiotiques au stade « neurula ». 


La premiere serie de jumeaux a ete produite au stade 14-15 du 
tableau de HARRISON. Apres avoir &t& decortiquees de leur capsule 
muqueuse et de leur membrane vitelline, les larves d’Amblystoma 
punctatum ont 6&te lavees quatre A cing fois dans le liquide de 
Holtfreter sterilise et sou- 
mises a l’operation; celle- 
cı a et eflectuce dans des 
godets dont le fond etait 
couvert de papier de soie 
et contenait la dite so- 
lution salee. 

Au moyen d’une fine 

Be N aiguille de verre, je de- 
MATGOr 5 . 
Larves d’Amblystoma punctatum operees au coupe une SeramlEaPE 


stade 15 du tableau de Harrison; apres re- c’est-a-dire les deux tiers 
section d’une grande partie d’une des moities moyens de la plaque me- 
de la plaque neurale, les larves ont ete sou- 5 ws: E 
dees ensemble, de maniere A obtenir une pa- dullaire de la moıti6 droite 
rabiose unimedullaire. d’une larve et de la moitie 

gauche d’une autre larve 
(voir figure 1); je detache ensuite des fragments neuraux du 
mesoderme sous-jacent avec un scapel d’irideetomie. 

Cette operation une fois accomplie, les deux embryons sont 
rapproches et serres l’un contre l’autre, de sorte que leurs plaies 
soient en contact intime et que le reste des deux systemes nerveux 
soit en continuite parfaite. 
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Pour maintenir les deux larves ensemble, afin qu’elles se soudent, 
jai recours A un proced& tres simple, mais eflicace et sans inconv6- 
nient, qui consiste, une fois les larves en place, a gratter au moyen 
d’un scapel d’iridectomie le papier de soie qui couvre le fond du 
godet et A ramener contre chacun des embryons quelques fils; 
ceux-ci exercent une legere pression sur les larves et emp6chent 
ainsi leur ecartement. 

Generalement, la eicatrisation s’accomplit tres rapidement, et 
apres une demi-heure les deux larves sont completement soud6es; 
il faut alors les sortir de la depression creusee dans le papier de soie, 
afın qu’il n’en resulte pas de lesions de l’ectoderme. 

Les larves operees restent generalement de deux & trois Jours 
dans le liquide de Holtfreter, apres quoi je les transvase progressive- 
ment dans de l’eau ordinaire, qui doit &tre de preference sterilisee, 
surtout au debut. 

J’aı gard& en vie une cinquantaine de ces paires parabiotiques, 
sans les nourrir, et les ai fix&ees seulement au stade 45-46 du tableau 
de Harrison. Il est possible qu’en nourrissant ces larves on arrive A 
les elever jusqu’a des stades plus avanc6s; mais cela &tait superflu 
pour l’etude que je me suis proposee. Apres la fixation, ces anımaux 
ont tous ete impregnes au nitrate d’argent, d’apres la technique 
que je deecrirai plus loin. 


b) Production de jumeaux parabiotiques au stade de « bourgeon 
caudal ». 


La deuxieme serie de jumeaux parabiotiques unimedullaires a 
ete produite au stade 28-29 du tableau de Harrison. Egalement ici, 
comme dans la serie pr&cedente, les larves ont ete tout d’abord 
decortiquees de leurs membranes et lav6es plusieurs fois dans le 
liquide de Holtfreter sterilise. J’ai fait cette experience surtout 
sur des larves de Triturus, mais aussi sur des embryons d’Ambly- 
stoma punctatum, qui semblent egalement tres bien supporter 
l’operation. 

Apres avoir extirp&e ä l’une des larves, au moyen d’un ciseau 
d’irideetomie, ou mieux encore avec des pinces d’horlogerie tres 
fines, une grande partie de la moelle &epiniere allant de l’extremite 
posterieure du rhombenc£phale jusqu’au Sme-1Qme somite (voir 
figure 2a) et a l’autre uniquement un lambeau d’ectoderme de la 
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region dorso-laterale (voir figure 2b), les deux embryons ont &te 
accoles "un contre l’autre par leur plaie. 

l’extirpation du fragment du canal neural demande une certaine 
habilete; il n’est pas diflieile de l’exeiser au moyen de ciseaux 
d’irideetomie, mais dans ce cas on n’est guere sür que l’extirpation 
soit complete, car la partie ventrale de la moelle reste tres souvent 
accolee a la corde, et il suflit de la laisser sur place pour quelle 
regenere un canal neural complet, reduit de volume, mais de forme 
presque normale. Afın 
d’eviter cet inconvenient, 
je me suis servi plutöt de 
fines pinces, avec les- 
quelles j’aı extirpe le ca- 
nal medullaire morceau 
par morceau jusqu’ä ce 
que jaarrıve a la corde, 
qu’on distingue tres fa- 
cilement gräce A sa cou- 
leur blanc-nacre. En me 
servant de ces pinces, j’ai 
evite egalement d’endom- 
mager les myotomes, et 
surtout le pronephros, 
dont l’extirpation est g6- 
neralement suivie d’hy- 
dropisie et de la mort de 


Riten, 22 Saas 
Ä 83 P’anımal. 
Larves d’Amblystoma punctatum operees au x i ; 
stade 29 du tableau de Harrison ; a l’une d’elles Apres avoır accole les 


a ete extirpee une grande partie de la moelle deux larves l’une A l’au- 
(a), a l’autre simplement un fragment de peau ] R 
(b); apres cela, les larves ont ete soudees par tre, comme dans les expe- 


leurs plaies de maniere A realiser une para-  pjences deerites plus haut, 
biose unimedullaire. ugs ; r 

j aı gratt& au moyen d’un 

scapel le papier de soie 
qui couvre le fond du godet et j’aı ramene contre les embryons 
quelques fils, qui, exercant sur eux une legere pression, favo- 
risent leur soudure. Dans ces cas, la cicatrisation s’accomplit 
generalement tres rapidement, en une demi-heure ou une heure 
au maximum. 


Les larves ainsi operees se sont developp6es presque normalement. 


SYSTEME NERVEUX DE JUMEAUX PARABIOTIQUES ug 


yaı 


done pu les garder en vie assez longtemps et je les aı fix6es sıx 


et se sont mises A manger au bout de deux ä trois semaines; 


semaines ä deux mois apres l’operation. Ges anımaux parabiotiques, 
comme les precedents, ont ete impregnes au nitrate d’argent d’apres 
la technique que j’ai fait connaitre il y a deja une anne et que je 
veux rappeler aussi brievement que possible ci-dessous. 


ce) Technique d’impreenation argentique. 
D 


Ainsi que je l’ai deja indique precedemment, l’impregnation 
argentique ne peut &tre constante et complete que si les larves 
(surtout lorsqu’il s’agit d’embryons d’Amphibiens tres difliciles A 
impregner) sont pr&alablement bien fix&es. C'est done dans ce but 
que j ai eu recours A un liquide fixateur acıde, agiıssant A une 
temperature elevee, jusqu’a 50 degres. 

Ge procede presente toutefois certains inconvenients, surtout 
quand il s’agit d’embryons jeunes; ceux-ci, places dans un liquide 
fixateur contenant 10% de formol et 4%, d’acide formique, a une 
temperature de 45 a 50 degres, gonflent et souvent se desagregent 
en morceaux. Pour remedier ä cet inconvenıient, il suffit, au debut, 
de fixer les larves pendant trois ä cing jours a froid dans une 
solution de formol a 10% pour les transporter seulement ensuite 
dans un autre liquide contenant en plus 3 a 4%, d’acide formique. 
Les embryons une fois dans ce dernier fixateur sont places A l’etuve 
a la temperature de 40 a 45 degres; c’est seulement einq a sept jours 
apres, que cette temperature est elevee durant une semaine ou 
dix Jours a 48 a 50 degres. 

Apres la fixation, qui dure en tout une vingtaine de jours, les 
animaux sont soigneusement laves A l’eau courante pendant 
24 heures et a l’eau distillee un jour egalement; ils sont ensuite 
places dans la solution de nitrate d’argent. Celle-ci est employee, 
tout d’abord, de preference a 1%; apres un a deux jours, les em- 
bryons sont transvases dans une solution contenant 3%, de nitrate 
d’argent, dans laquelle ils restent sept ä dix jours, A la temperature 
de 33 a 35 degres. La duree de ce traitement varie d’ailleurs avec 
la grosseur des pieces; lorsqu’il s’agit d’animaux deja volumineux, 
il ne faut pas eraindre de les laisser dans la solution de nitrate 
d’argent deux semaines ou m&me davantage. 

Apres l’impregnation, on lave les embryons tres rapidement a 
"eau distillee, puis on les place dans la solution de nitrate d’argent 
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ammonlacal a 10%. Le sejour dans cette solution varie de deux ä 
quatre heures. Ainsi que je l’aı etablı recemment, il est preferable 
de ne pas prolonger ce traitement, car le nitrate d’argent ammo- 
nıacal rend les tissus mesenchymateux trop fonces. Apres deux ä 
quatre heures, les nerfs sont generalement deja noirs, tandis que 
le tissu conjonctif et les muscles restent jaunes ou brun clair; par 
contre, lorsqu’on prolonge ce traitement, tous les tissus deviennent 
fonees, ce qui rend l’&tude des nerfs difhcile. 

Apres leur sortie du nitrate d’argent ammoniacal, les embryons 
sont laves 10 a 15 minutes a l’eau distillee et reduits avec la solution 
de formol neutre ou legerement acide a 20%, dans laquelle ils 
sejournent de 12 a 24 heures. 

L’inelusion est faite de preference au moyen de chloroforme ou 
d’huile de cedre, qui ne durcissent pas les tissus. 

Les larves parabiotiques ainsi traitees ont et& debitees en coupes 
seriees de 10 miera d’epaisseur. 

Avant de commencer la description miscroscopique, je veux 
m’arreter quelques instants sur quelques details macroscopiques, 
que j’aı observes durant le developpement de ces anımaux. 


ll. ExAMEN MACROSCOPIQUE DES LARVES PARABIOTIQUES 
OPEREES AU STADE 14-15. 


Une demi-heure apres l’operation, lorsque les deux larves sont 
soudees l’une A l’autre, on remarque que dans la region operee les 
deux moities differentes des plaques neurales se fusionnent en une 
seule; celle-ci se ereuse ensuite en une gouttiere, qui se ferme en 
un canal dont l’evolution semble tout ä fait normale. 

En avant et en arriere de la region operee, chacune des larves 
possede son systeme nerveux au complet, mais dans une grande 
partie du corps la moelle est commune aux deux larves; les ence- 
phales restent done propres a chacune d’elles, de meme que les 
moelles caudales, qui sont individualisees, sauf dans quelques cas 
ou l’operation fut etendue jusqu’a l’extremite posterieure et ou la 
soudure s’etend jusqu’au bout de la queue. 

Les figures 3 et 4 nous montrent quelques larves parabiotiques 
unimedullaires, qui ont &te fixees cing semaines apres l’op6ration. 
Ges figures correspondent l’une A une vue dorsale et l’autre A une 
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vue ventrale de ces jumeaux. On y remarque que ces deux larves 
ne sont soud6es que par leur dos dans les deux tiers moyens du 
corps. En avant, chacun des embryons possede une tete, qui 
est bien formee et ne prösente rien d’anormal. En arriere, les 
queues sont egalement 
individualisees, sauf chez 
quelques jumeaux, oü 
elles sont soudees. Dans 
ces cas, on se trouve 
parfois en presence d’une 
queue simple (c’est-a-dire 
deux nageoires : une dor- 
sale et une ventrale) ou 
double (c’est-a-dire trois 
a quatre nageoires, dont 
deux laterales). Partrans- 
parence, on apercoit dans 
ces queues, soit une moelle 
unique, soit deux canaux 
medullaires separes. 

Sur la figure 4, qui est 
une vue ventrale, on re- 


marque que les abdomens 
de ces larves soudees sont 
generalement individua- 
lises, la soudure ne com- 
mencant qu’a la hauteur 


Vue dorsale de quelques larves d’Amblystoma 
punctatum operees au stade 45-46 du tableau 
de Harrison (fixees un mois a six semaines 
apres l’operation). Gross. 4 x. Ges larves ne 
sont soudees que dans la region du corps; la 
tete et la queue sont individualisees, excepte 
chez deux paires, ol les extremites caudales 


sont soudees. 
du bord ventral des so- T soudees 


mites. Parfois cependant, 
la fusion entre les deux embryons est plus prononcee, de sorte 
qu’on ne trouve plus la limite entre les deux abdomens. 
L’ebauche des membres anterieurs n’ayant pas et& touchee par 
l’operation, chacune des larves possede deux pattes, qu’on peut 
distinguer en se basant sur les rapports reciproques des deux 
jumeaux, en interne et externe. Gette derniere evolue tout a fait 
normalement, et au moment de la fixation, c’est-A-dire au stade 45-46, 
elle possede deja ses trois doigts bien differencies. Par contre, les 
membres dits internes, ainsı qu’on le voit sur la figure A, sont tres 
souvent mal forme6s, hypoplasies et soudes l!’un a l’autre; ıls peuvent 
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dans ces cas former une seule patte, ou bien une ceinture scapulaire 
commune avec deux extremites libres. Leur digitation n’est pas 
non plus normale; parfois, 
au moment oü la patte ex- 
terne presente dejä ses brois 
doigts, interne n’en possede 
encore point, ou seulement 
quelques petits rudiments. 


Sensibilite et motilite de 

ces larves. 

La sensibilite de la paroi 
abdominale de chacune des 
deux larves soudees n’est 
pas la m&me du cöte interne 
ou externe. Tandıs que dans 
sä moitie externe elle est 
tout a faıt normale, dans sa 
moitieinterneelle est presque 
nulle durant les deux pre- 
Sag mieres semaines qui suivent 


Vue ventrale des memes larves parabio- "operation. Une legere exci- 
tiques que sur la figure 3. On y voit les tation produite par un attou- 
membres internes, souvent bien formes, 5 i 
mais souvent soudes !’un a l’autre et rc. Chement de la paroi abdomi- 
duits de volume nale externe est suivie de la 

contraction de l’anımal ou 
de mouvements natatoires ; par contre, la larve reste completement 
immobile lorsqu’on pique ou qu’on exerce une pression rela- 
tivement forte contre la paroı abdominale interne. 

Plus tard, soit au cours de la quatrieme ou einquieme semaine 
apres l’operation, la paroı abdominale interne commence egalement 
a devenir sensible, mais son fonetionnement est ä ce moment encore 
ıinferieur a celui de la paroi interne. 

L’activite des membres anterieurs presente egalement une serie 
de phenomenes dignes d’etre signales, surtout en ce qui concerne 
les pattes internes; celles-ci, ainsi que je viens de le dire, peuvent 
etre soudees en une seule; dans ce cas, elles restent presque immo- 
biles. Par contre, dans les cas otı elles sont separees, on les voit 
nettement fonctionner, chez les larves avancees; toutefois les mou- 
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vements sont tres limites et ne se font pas en harmonie avec ceux 
des membres externes; ıl s’agıt la de contractions lımitees, qui 
repondent aux excitations, mais qui n’ont rien A faire avec les 
mouvements natatoires. 

Les membres externes qui, comme je viens de le dire, sont bien 
developpes, executent des mouvements natatoires tout a fait 
normaux; et, chose eurieuse, les deux pattes, bien qu’appartenant a 
deux larves differentes, se contraetent synehroniquement lors de la 
nage, comme s’il s’agissait des deux pattes d’un embryon unique. 

Au point de vue des reflexes, je veux signaler quelques faits qui 
me paraissaient extraordinaires ä l’examen macroscopique, mais 
qui me sont devenus clairs apres l’examen mieroscopique. 

Lors d’une excitation legere du membre interne ou de la paroi 
abdominale de ce cöte de l’une des larves soudees, j’aı souvent 
obtenu une reponse a distance se traduisant par la contraction des 
branchies de l’un des embryons ou de tous les deux. Parfois egale- 
ment la mächoire inferieure se contractait a la suite d’une excitation 
de la patte. 

Un autre phenomene tout a fait caracteristique etait celui de la 
deglutition synchrone des deux larves; lorsque j’approchais un 
fragment de ver de terre de la bouche de l’un des embryons et 
que celui-ci essayait de l’attraper, l’autre larve eflectuait avec 
ses mächoires les memes mouvements de deglutition. I] s’agit la 
d’un reflexe qu’on peut qualifier de « bianımal » et qui ne s’explique 
pas autrement que par des connexions nerveuses d’un embryon 
a l’autre, ce qui d’ailleurs a &te verifi6 par l’examen histologique. 


Ill. ExAMEN MICROSCOPIQUE. 


a) Structure du canal neural. 


A l’examen histologique aussi bien que macroscopiquement, 
on constate que dans la region soudee les deux larves ne possedent 
en commun que la moelle epiniere, le reste, somites, tube digestif, 
corde dorsale, ete., etant propre a chacune d’elles. 

La moelle, qui provient, comme on l’a vu, de la soudure de deux 
moities differentes de plaques neurales, presente gen6ralement 
une forme tout a fait normale; nulle part on ne peut trouver trace 
de la soudure. 
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Sur les coupes transversales (fig. 5), la moelle apparait sous son 
aspect habituel, ovalaire, allongee dans le sens dorso-ventral, et 
de volume ordinaire. Le canal ependymaire presente parfois des 
debris cellulaires (signes de l’operation); mais le nombre en est 
tres restreint et la presence inconstante. 

Quant a la structure des parois de la moelle, elle est presque 
normale: la proportion entre l’epaisseur des deux masses lat£rales, 
du plancher et du toit ne differe guere de celle du canal medullaire 
d’une larve unique. Il en est de m&me du rapport entre la substance 
blanche et grise, et cela malgre que cette moelle soit en connexion 
en avant avec deux enc6phales, dont elle devrait par consequent 
recevoir des faisceaux de projection deux fois plus abondants que 
normalement. Le nombre total (par coupe de 10 micra d’epaisseur) 
des elöments dans ce canal neural est a peu pres egal ä celui de 
la moelle d’une larve unique. La m&me chose peut egalement ötre 
dite pour la quantit& des cellules differenciees. 

Je tiens ä signaler que dans la moelle des larves de Batraciens 
toutes les cellules ne sont pas differenciees; seuls les el&ments 
peripheriques montrent nettement un reseau neurofibrillaire intra- 
cellulaire et donnent naissance A des prolongements. Par contre, les 
neuroblastes profonds, disposes en plusieurs couches au pourtour du 
canal central, sont arrondis et ne r&velent pas trace de filaments 
argentophiles. 

Ce fait apparait tres nettement sur des preparations traitees a 
l’argent reduit et peut expliquer certains phenomenes, jusque lä 
tres discutes, des resultats de DETWILER et d’autres auteurs, qui 
pretendent qu’il n’existe pas d’augmentation du nombre total des 
cellules nerveuses dans la moelle, lors de la transplantation de 
pattes supplementaires: dans ce cas, on observe seulement une 
hyperplasie des nerfs issus du canal neural, ce qui indique nette- 
ment une augmentation du nombre des cellules fonetionnelles, si 
difhieilement decelables par les techniques histologiques ordinaires. 

Chez les larves parabiotiques, ainsi que je viens de le dire, le 
nombre total des elements du canal neural et la quantite des cellules 
differenciees ne varient guere, et cela probablement par le fait que 
cette moelle ne contribue a l’innervation que d’une moitie de 
chacune des larves et correspond done ä un animal unique. Lorsque 
le canal neural innerve egalement en partie la moitie interne des 
deux larves, le nombre des cellules differenciees, ainsi que je le 
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montrerai plus loin, devient nettement superieur a la nor- 


male. 


Chez quelques animaux parabiotiques, on constate que par endroit 
la moelle ne prösente pas une forme tout ä fait reguliere; il s’agit 
lä de cas ou le canal neural contient plus de deux moities de plaques 
medullaires (l’op6ration n’ayant pas ete faite juste sur la ligne 


mediane). Cette moelle offre 
alors un aspect triangulaire 
et un volume superieur A 
celui du canal neural d’une 
larve unique, ce qui se re- 
marque surtout dans la re- 
gion ventrale, ou le plancher 
du tube nerveux est tres 
elargi et epaissi. Dans la 
substance blanche, on trouve 
dans ces cas trois a quatre 
faisceaux longitudinaux an- 
terieurs, dont deux sont 
lateraux et deux medıans; 
ces derniers sont tres sou- 
vent reduits de volume et 
soudes en un seul. Enfin, 
chez ces embryons, on se 
trouve fr&equemment en pre- 
sence de deux commissures 
ventrales, qui se remarquent 
de chaque cöte de la ligne 
mediane et un peu en dehors 
d’elle. 

Par contre, dans les cas 
ol le canal medullaire est 
bien forme, c’est-a-dire 
lorsqu’il provient exacte- 
ment de deux moities de 


BiresedE 


Coupe transversale de l’unique moelle de 
deux larves parabiotiques d’Amblystoma 
punctatum. lmpregnation argentique ; 
gross. 200%. Cette moelle, qui resulte de 
la soudure de deux moities de plaques 
neurales, provenant de deux larves diffe- 
rentes, a une forme tout ä fait normale. 


a) Substance grise avec cellules differen- 
ciees uniquement a la peripherie. 5b) Sub- 
stance blanche. ec) Commissure ventrale. 
d) Corde dorsale gauche. e) Fragment de 
la corde dorsale droite. 


plaque neurale, l’entreceroisement des fibres commissurales s’accom- 
plit de la m&me maniere que chez les larves uniques, juste sur la 
ligne mediane, bien qu’il s’agisse de fibres provenant de larves 


differentes. 
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D’autre part, chez les larves parabiotiques dont la moelle est 
composee de plus de deux moities, chez lesquelles je viens de signaler 
la presence de deux commissures ventrales, on trouve en outre des 


fibres nombreuses et longues, situges dorsalement par rapport A 


aA ces commissures, qui s’etendent d’un cöte du canal neural & 


Eire6% 


Coupe transversale de la moelle d’une paire 
de larves parabiotiques unimedullaires d’Am- 
blystoma punctatum. Impregnation argentique; 
gross. 200 X. Cette moelle est formee de plus 
de deux moities de plaques neurales. 


a) Faisceaux longitudinaux supplementaires. 
b) Commissure ventrale. c) Fibres commissu- 
rales supplementaires unissant les deux moi- 
ties du canal neural. d) Cordes dorsales. 


l’autre. Il s’agit la d’une 
commissure supplemen- 
taire, qui tend A mettre 
en connexion les deux 
moıties du canal neural. 
La figure 5 nous montre 
une coupe transversale de 
la moelle de deux larves 
parabiotiques, au niveau 
de leur soudure La 
moelle,. qui comprend, 
ainsı qu’on le voit, juste 
deux moities, est bien 
[ormee et d’aspect tout a 
fait regulier. Ventrale- 
ment, on apercoit la pla- 
que basale, avec la com- 
missure, qui ne differe en 
rien de celle du canal neu- 
ral d’une larve unique. 
La figure 6 represente 
une coupe transversale de 
la moelle d’une paire de 
larves parabiotiques ope- 
rees un peu en dehors de 
la ligne mediane. On voit 
nettement que ce canal 
neural comprend plus de 


deux moities de plaques medullaires; la plaque basale, elargie et 
paissie, montre trois faisceaux de projection, dont un median; de 
chaque cöt& de ce dernier, on apercoit les deux commissures ventrales 
dont je viens de parler avec, un peu plus dorsalement, des fibres com- 
missurales qui relient les deux moities differentes du canal neural. 

A leur extremite anterieure, chacune des larves soude6es possede 
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sa töte bien individualisee, avec, ainsi que je l’aı fait remarquer 
plus haut, deux encephales au complet et de forme normale. Mais 
ceci ne peut etre dit que pour les cerveaux anterieur et moyen, qui 
n’ont jamais 6et& touches par l’operation. Par contre, le rhomben- 
cephale varie d’un animal a l’autre; chez quelques larves, ıl est 
bien forme, surtout lorsque la fusion entre les deux embryons 
commence seulement dans la region de la moelle cervicale: mais 
chez d’autres jumeaux, ot l’operation fut plus etendue et chez qui 


Fre 


Coupe transversale de deux larves parabiotiques d’Am- 
blystoma punctatum dans la region du rhombencephale. 
Impregnation argentique; gross. 200 X. 


a) Rhombencephale, commun aux deux larves. b) De- 
cussation des faisceaux longitudinaux, qui passent d’un 
embryon a l’autre. c) Mesencephale. d) Corde dorsale. 
e) Ganglion de la IX®-Xepaire. f) Pharynx. g) Branchies. 


la soudure commence tres en avant, on se trouve en presence d’une 
seule vesiceule cer&brale posterieure commune pour les deux larves. I] 
s’agitalorsd’unrhombenc£phale dont le diametre depasse debeaucoup 
celui d’une larve unique, et dans lequel ilest impossible de reconnaitre 
le point de soudure des deux moities provenant des larves differentes. 

D’ailleurs, la forme du rhombenec£phale varie d’un cas a l’autre, 
ce qui n’a du reste aucune importance pour le sujet que je veux 
traiter dans ce travail. Ce qu’il y a de plus frappant, c’est que bien 
que cette vesicule cerebrale posterieure depasse en volume celle 


108 J). SZEPSENWOL 


d’une larve unique et qu’elle soit formee de plus de deux moities 
de plaques neurales, la decussation des faisceaux de projeetion a 
lieu juste sur la ligne mediane. Icı done, contrairement A ce que 
nous venons de voir pour la moelle, oü les fibres commissurales 
ventrales peuvent s’entrecroiser en dehors de la ligne mediane 
(dans les cas olı la moelle est formee de plus de deux moities de 
plaques neurales), les faisceaux longitudinaux subissent toujours 
leur decussation sur la ligne mediane, unissant pour ainsi dire le 
cerveau d’une larve a la moelle de l’autre embryon. 

La figure 7 represente une coupe transversale de la region 
rhombencephalique de deux larves parabiotiques. On voit que 
lateralement cette vesicule est en continuite avec le cerveau moyen 
(les deux tetes des anımaux soudes, formant un angle de 60 degres, 
ont 6t& coup6es obliquement, de sorte qu’on voit en m&eme temps 
le rhombeneephale et le mösencephale). Ventralement par rapport 
au systeme nerveux, on trouve une couche musculaire et les deux 
pharynx, qui sont rest6s separes l’un de l’autre, ainsı que les branchies 
de chacune des larves. Dans le rhombencephale, on ne retrouve 
pas trace de la soudure, mais en lieu et place se fait la decussation 
des faisceaux de projection. 

Dans la region posterieure, oü les deux larves restent egalement 
separees, on trouve dans chaque queue une moelle bien formee; 
toutefois, ceci n’est pas une regle et il est beaucoup de cas ou les 
deux extremites caudales sont soudees en une seule; on trouve 
alors, soit un canal neural commun, de proportions et de volume 
normal ou un peu exagere, soit une moelle dont on reconnait les 
deux parties formatrices gräce a leur situation par rapport aux deux 
cordes dorsales, soit enfin deux moelles bien, dıstinctes, situees cöte 
a cöte dans une queue unique. 

Avant de commencer l’etude des ganglions et des neris peri- 
pheriques qui nous interessent en particulier dans ce travail, je 
voudrais encore m’arreter quelques instants sur la description des 
autres organes qui entourent le systeme nerveux. 


b) Configuration et rapports entre tube digestif, corde dorsale, 
myotome et autres organes de chacune des larves parabiotiques. 


Comme je l’ai deja mentionne plus haut, tous les organes sont 
propres a chacune des deux larves soudees, excepte la moelle, qui 
est commune. 
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Gen6ralement, les deux cavites abdominales sont completement 
söpardes l’une de l’autre, de sorte que le tube digestil de chacune 
des larves se trouve ä l’ecart de celui de l’autre embryon. Möme 
dans les cas otı les cavites periton6ales des deux embryons sont en 
communication, les intestins restent toujours isoles. La söparation 
entre les cavites abdominales des deux larves est en general assur6e 
par le pronephros et par une bande musculaire, qui correspond, 
ainsi qu’on le verra plus loin, aux myotomes internes refoules 
ventralement. Dans la majorit& des cas, les cordes dorsales restent 
individualisees et de configuration normale; elles sont sıtuees l’une 
a cöte de l’autre et, malgre cela, elles ne se soudent pas en une seule. 
Exceptionnellement, elles fusionnent par endroit; c’est la le resultat 
d’une lösion du mesoderme sous-jacent a la plaque neurale. Dans 
les cas otı l’operation n’a pas ete faite juste sur la ligne mediane 
et oüı le canal neural est forme de plus de deux moities de plaques 
medullaires, les deux cordes restent &cartees l’une de l’autre. Elles 
delimitent alors entre elles un espace dans lequel s’engagent des 
nerfs rachidiens, dits « internes », ainsi qu’on le verra plus loin. 

De tous les organes, ce sont les myotomes qui semblent le plus 
alteres dans leurs rapports. On en trouve bien quatre rangees, 
c’est-a-dire deux pour chacune des larves; mais seules les rangees 
correspondantes aux moities intactes des plaques neurales des deux 
embryons ont une configuration et une situation normales; ces 
myotomes, qu’on peut nommer «externes », se trouvent, comme 
s’ıl s’agissait d’une larve unique, de chaque cöte de la moelle. Par 
contre, les myotomes correspondant ä la moitie extirpee a chaque 
embryon de plaque neurale, que je considere comme «internes » 
(prenant la ligne de soudure entre les deux embryons comme ligne 
medıane), se trouvent refoules ventralement, dans un espace a peu 
pres triangulaire compris entre les cordes dorsales et les tubes 
digestifs. A ce niveau, ıls sont souvent tres reduits de volume et 
soud6s entre eux de maniere a ne former qu’un faisceau musculaire 
tres grele. 

Des pronephros, seuls les externes sont ä leur place normale et 
ont une configuration habituelle. Les internes, par contre, se 
trouvent refoules ventralement, comme les myotomes correspon- 
dants avec lesquels ils contribuent A former une paroi, separatrice 
des deux cavit6s abdominales. Les pronephros internes des deux 
larves ne forment generalement qu’un seul organe exereteur. 
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Dans les. extremites anterieures separees des deux larves, seules 
les vesieules auditives semblent avoir subi des changements dans 
leurs rapports; les vesicules optiques et olfactives, n’ayant pas ete 
touchees par l’op6ration, ne presentent rien d’anormal et se trouvent 
a leur place respective. Il en est de m&me des branchies qui, bien 
que se trouvant deja dans la region operee, ne montrent pas de 
changements appr6ciables. Du cöte interne comme du cöte externe, 
elles sont tres abondantes et communiquent par leur fente avec la 
cavite pharyngienne du meme animal. Parfois, les branchies internes 
d’une larve se confondent avec celles de l’autre larve, mais c’est 
plutöt un accolement qu’une soudure, de sorte qu’on peut facilement 
reconnaitre la limite de separation. 

Quant aux v6sieules auditives, si leur situation et leur configura- 
tion est tout A fait typique du cöt& externe de chaque larve, du 
cöte interne, par contre, elles sont generalement refoulees ventrale- 
ment, surtout dans les cas ol la soudure entre les deux larves 
commence d6ja a la hauteur du rhombencephale. Le plus souvent, 
malgre leur refoulement ventral, ces otocystes ont un developpement 
normal; mais parfois elles se soudent l’une a l’autre de maniere 
a ne constituer qu’une seule vesiecule commune pour les deux 
larves. 

Dans la region posterieure, la configuration des myotomes est 
generalement normale, lorsque les deux extremites caudales restent 
separ6es; par contre, dans les cas oü elles sont soudees de maniere 
a ne former qu’une seule queue, les myotomes internes corres- 
pondant a la moitie extirpee de la plaque neurale se trouvent 
refoules ventralement, comme dans le reste du corps. 


ce) Origine, trajet et distribution des nerfs craniens et rachidiens. 


Dans la region operee, la otı les deux larves possedent un canal 
neural commun, et surtout dans les cas oü cette moelle est bien 
formee (c’est-A-dire lorsque l’operation a 6te faite juste sur la 
ligne mediane et que la moelle est constituge exactement de deux 
moities de plaques neurales), on ne trouve que deux series de nerfs 
rachidiens. De chaque cöte de la moelle epiniere, on constate la 
presence d’une chaine de ganglions rachidiens de volume et de forme 
typiques. Ges ganglions ne depassent guere, dans leur superficie 
comme dans le nombre de leurs cellules eonstitutrices, ceux d’une 
larve unique; situes dans l’espace compris entre le canal neural et le 
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myotome, ils donnent naissance aux racines centrales, qui penetrent 
dans la zone dorsale de la moelle et aux nerls sensitifs, qui vont 
rejoindre la racine motrice issue de la region ventrale du canal 
medullaire. Les nerfs mixtes, ainsi constitu6s, glissent dans l’espace 
compris entre la face externe d’une des cordes et le myotome, 
eontournent ensuite le pron6phros et s’engagent dans la paroi 
laterale de ’abdomen. 

Au niveau des troisieme, quatri&me et cinquieme segments, ces 


Bireae8: 


Coupe transversale du corps d’une paire de larves pa- 
rabiotiques unimedullaires d’Amblystoma punctatum. 
Impregnation argentique; gross. 60 x. 


a) Moelle unique commune aux deux larves. 5b) Gan- 

glions rachidiens. c) Nerfs se rendant a la moitie externe 

de chaque larve. d) Ceinture scapulaire des membres 

externes. e) Membres internes. f) Tube digestif de 

chacune des larves. g) Cordes dorsales. k) Myotomes 
internes. 2) Ebauche hepatique. 


nerfs rachidiens tres volumineux constituent le plexus brachial et 
vont innerver la patte anterieure externe. 

La figure 8 correspond a une coupe transversale de la region 
brachiale d’une paire de larves parabiotiques. Nous y voyons la 
moelle unique bien form6e, entouree lateralement par les myotomes 
externes et ventralement par les deux cordes dorsales. Ces dernieres 
constituent, avec un faisceau museulaire peu volumineux qui 
correspond aux myotomes internes et le pronephros interne de 
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chacune des deux larves, une paroı qui separe les deux cavites 
abdominales. Exterieurement et dorsalement, on apercoit le reste 
des branchies et les ceintures scapulaires des membres anterieurs 
externes des deux larves. Des pattes internes, nous ne.voyons qu’une 
petite partie, tout au bas de la figure. Lateralement, par rapport A 
la moelle, nous trouvons les ganglıons rachidiens, auxquels font 
suite les racınes sensitives; celles-cı, avec les racınes motrices issues 
de la region ventrale du canal neural, forment les nerfs mixtes, qui 
se dirigent, par un trajet assez sinueux, vers la base du membre 
externe. Dans la region moyenne de l’embryon et dans les pattes 
internes, on ne trouve pas trace de neris, ainsı qu’on le constate sur 
cette figure. 

En un mot, on peut dire que la moitie externe du corps de chacune 
des larves, comprenant le myotome, la paroı abdominale et les 
membres, recoit son innervation de la moitie correspondante de 
la moelle. 

(Quant a la moitie interne de chacun des Jjumeaux, son innervation 
varie d’un anımal a l’autre. Dans les cas olı la moelle est formee 
de plus de deux moities de plaques neurales et oü les deux cordes 
dorsales sont ecartees l’une de l’autre, on voit apparaitre dans 
l’espace qui les separe, immediatement contre la face interne de 
chacune de ces cordes, des nerfs rachidiens d’un aspect parfois 
partieulier: ces nerfs sont le plus souvent uniquement moteurs; ils 
tirent leur origine de la face ventrale de la moelle et ne montrent 
pas sur leur trajet de cellules ganglionnaires. 

(ies expansions motrices, du reste tres peu nombreuses, ne sont 
generalement pas accompagnees des cellules de la gaine de Schwann, 
ce qui s’explique par le fait de l’absence A ce niveau de la crete 
ganglionnaire, qui est l’origine, ainsı que Harrıson (1904) et 
d’autres auteurs l’ont demontre, des elements segmentaires. 

Apres avoir franchi la limite ventrale de la corde, les nerfs 
rachidiens contournent le pronephros et vont se distribuer dans la 
paroı abdommale (moitie interne). 

Il est rare que ces racınes motrices internes existent sur toute 
la longueur de la region soudee des deux larves; le plus souvent, la 
moelle est bien formee dans toute sa longueur, sauf a son extr&emite 
anterieure, ol elle est constituee de plus de deux moities et ou elle 
donne naissance A un ou deux nerfs internes, qui contribuent A 
l’innervation de la moitie interne de la larve (du cöte externe, dans 
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la region operee, on trouve six A huit paires de nerfs rachidiens). 
Les membres anterieurs internes, dans ces cas, recoivent done leur 
innervation, non pas comme d’habitude des troisieme, quatrieme 


et cinquieme segments, mais des premier et deuxieme nerfs, qui, 


pour atteindre la patte, 
doivent emprunter des 
voies atypiques et se di- 
riger plus caudalement 
que normalement. 

La figure 9 represente 
une coupe transversale 
de la moelle cervicale 
d’une paire de larves pa- 
rabiotiques. A ce niveau, 
le canal neural est forme 
de plus de deux moities 
de plaques neurales, a en 
juger par la presence dans 
sa paroi basale d’un fai- 
sceau nerveux longitudi- 
nal median supplemen- 
taire de chaque cöte duquel 
on trouve les deux com- 
missures ventrales carac- 
teristiques de ces cas. Au 
bas de la figure, on voit 
les deux cordes dorsales, 
qui delimitent entre elles 
un espace libre dans le- 
quel apparait un nerf, 
que j’ainomme «interne»; 
il s’agit la du premier 


Fıc. 9. 


Coupe transversale de la moelle d’une paire 
de larves parabiotiques d’Amblystoma punc- 
tatum. Impregnation argentique; gross. 200 X. 


a) Cordes dorsales, ecartees l’une de l’autre, 

laissant entre elles un espace dans lequel on 

voit apparaitre: b) un nerf dit «interne » qui 

est purement moteur et ne possede pas de 

cellules de Schwann sur son trajet. Dans ce 

cas, la moelle est formee de plus de deux 
moities. 


nerf rachidien, qui est tres grele et uniquement moteur; on peut 
le suivre sur les coupes suivantes jusqu’a sa terminaison dans la 
paroi abdominale ventrale et dans le membre ant£rieur interne. 
Dans d’autres cas, lorsque la moelle commune aux deux larves 
est bien formee des son extremite anterieure (c’est-a-dire lorsqu’elle 
<* constituee depuis le premier segment exactement de deux moities 
de plaques neurales et ne donne par consequent pas naissance a des 
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neris dits « internes »), la moitie aneurale de chacune des deux larves 
reste souvent depourvue d’innervation, ou bien est p6nötree par 
des nerfs tout ä fait atypiques quant ä leur origine. 

Ainsı, dans quelques cas, ces moities internes des jumeaux 
n’ayant pas de centres nerveux propres ont attir6 des fibres de nerfs 
rachidiens externes. C'est au niveau de l’extr&mit& ventrale de la 
corde dorsale, olı ces nerfs s’inflechissent en dehors pour aller 
contourner le pronephros et s’engager dans la paroi abdominale 
externe, qu’on les voit se subdiviser en deux branches, dont une 


Fıc. 10. 


Coupe transversale de la moelle d’une paire de larves 
parabiotiques unimedullaires d’Amblystoma punctatum. 
Impregnation argentique; gross. 200 x. 


a) Les deux cordes dorsales. 5b) Nerf externe, qui se 

bifurque et donne naissance a une branche anormale: c,) 

qui passe transversalement en avant de la corde pour 
aller innerver les myotomes internes. 


continue son trajet normal, tandis que l’autre, moıns volumineuse, 
mais cependant encore assez epaisse, emprunte une voie anormale: 
elle se dirige transversalement et en dedans, passe ventralement 
par rapport a la corde et s’engage dans le myotome interne, qu’elle 
contribue a innerver. L’importance de cette branche varie d’un 
animal a l’autre; parfois, elle se compose de quelques rares fibres, 
parfois au contraire il s’agit d’un nerf assez volumineux. 

La figure 10, qui correspond aA une coupe transversale de '“ 
moelle d’une paire de jumeaux parabiotiques, nous montre un de 
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ces nerfs ä son origine. En dehors de la corde dorsale gauche, on 
trouve de ce cöte le nerf rachidien « externe », qui se dıvise, ainsı 
qu’on le voit au bas de la figure, en deux branches qui forment 
entre elles un angle obtus; l’un des rameaux, a direction transversale, 
passe au-dessus de l’aorte et va se perdre dans le myotome interne 
situ6 au-dessous des cordes, comme on peut le constater sur les 
coupes suivantes. 

Enfin, chez d’autres larves parabiotiques, nous sommes en 
presence d’un fait encore plus curieux: la moitie interne du corps, 
avec le membre correspondant depourvu de son innervation propre, 
attire des branches d’un des nerfs craniens. C'est en eflet le 
complexus glosso-pharyngien-vague qui contribue, chez plusieurs 
jumeaux, ä l’innervation de la patte anterieure interne. 

Avant de m’arreter sur ce fait, je veux tout d’abord decrire la 
disposition et le trajet des ganglions et nerfs de la tete. 


d) Ganglions et nerfs craniens des jumeaux parabiotiques. 


Des ganglions eraniens, seul l’un des complexus glosso-pharyngien- 
vague semble avoir subi des changements importants dans sa 
distribution ches les jumeaux parabiotiques, et cela dans les cas oü 
l’operation fut etendue tres en avant. Chez les larves ou la soudure 
du canal neural commence seulement a la hauteur de la moelle 
cervicale, chacune des tetes est bien forme6e et possede les deux 
series de complexus ganglionnaires externes et internes, qui se 
trouvent ä leur place habituelle et qui se distribuent, par leurs 
branches, dans leurs territoires d’innervation normale. 

Par contre, dans les cas ou la fusion entre les deux embryons 
commence deja vers la partie moyenne du rhombenc£phale, le 
changement dans les rapports des ganglions craniens est tres 
important. Les nerfs de la V® paire, ainsi que ceux de la VIIe-VIIIe 
paire, ne sont generalement pas atteints, sauf dans quelques cas 
ou le complexus acoustico-facial interne se trouve rejete ventrale- 
ment; mais ce deplacement n’entrainant pas de changements dans 
sa distribution, il est done inutile d’en parler. 

(Juant aux nerfs glosso-pharyngien-vagues, seul celui du cöte 
interne presente des particularites interessantes (celui du cöte 
externe ayant conserv£@ ses rapports et sa distribution normale). Il 
se trouve generalement situe ventralement par rapport au rhom- 
benc&ephale (commun aux deux larves), tout pres de la ligne de 
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soudure et au voisinage immedıiat du ganglion de la IX®-X® paire 
du jumeau oppose. La distance qui separe les deux complexus 
ganglionnaires varıe d’ailleurs d’un cas A l’autre; chez certains 
jumeaux, ils sont m&eme soudes l’un a l’autre, de maniere ä ne 
constituer qu’un amas cellulaire donnant naissance, vers la peri- 
pherie, a deux series de troncs nerveux se dirigeant en sens oppos6, 
c’est-a-dire allant vers les deux embryons. 

Lorsque les ganglions de la IX®-X® paire interne des deux jumeaux 
se trouvent separes l’un de l’autre, que la distance soit considerable 
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Coupe transversale de l’extremite posterieure du 

rhombeneephale d’une paire de larves parabiotiques 

d’Amblystoma punctatum. Impregnation argentique; 
gross. 60 x. 


a) Zone de soudure entre les deux larves. b) Vesicules 
auditives de la larve gauche. c) Ganglion glosso- 
pharyngien-vague interne de l’embryon gauche, dont 
une branche: d) traverse la ligne de separation entre 
les deux larves, pour aller se terminer dans la muscu- 
lature et la peau des branchies. e) Pharynx. f) Bran- 
chies. g) Ganglion de la IX®-X® paire de la larve droite. 
h) Gorde dorsale. 


ou non, on ne trouve jamais d’echange de fibres entre les deux; les 
branches auxquelles ils donnent naissance se dirigent en general 
ventralement, pour aller se distribuer dans leur territoire respectif 
habituel dans chaque embryon. Parfois, cependant, quelques 
rameaux issus des ganglions de la IX®-X® paire d’une larve se 
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dirigent obliquement et ventralement, franchissent la ligne de 
söparation des deux jumeaux et vont se terminer au contact de la 
musculature et de la peau des branchies de l’autre animal; cette 
branche, qu’on peut qualifier d’hetero-embryonnaire, s’anastomose 
parlois, avant de se terminer, avee un nerf de la m&me larve. Si done 
il y a attraction, celle-ci n’existe pas entre les el&ments ganglion- 
naires, mais plutöt entre les tissus musculaires ou eutanes et les 
nerfs. 

La figure 11 represente une coupe transversale de la region 
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Coupe transversale de la region rhombeneephalique de 
deux larves parabiotiques unimedullaires d’Amblystoma 
punctatum. Impregnation argentique; gross. 60 


a) Rhombencephales des deux larves. b) Mesencephale. 
c) Prosencephale. d) Vesiceule olfactive. e) Pharynx. 
f) Ganglion glosso-pharyngien-vague. 


branchiale d’une paire de larves parabiotiques. On y voit les deux 
rhombenc£phales a l’extremite anterieure de leur soudure et, de 
chaque cöt&e de la vesicule eerebrale posterieure, les cavites pha- 
ryngiennes des deux embryons, qui se prolongent, au bas de la 
figure, avec les fentes branchiales. 

A gauche et en haut du tronc cerebral, on apercoit le reste de 
la vesicule auditive externe de l’une des larves; en bas, on trouve 
l’otocyste interne de la m&me larve. A droite de la figure, entre 
la vesicule cerebrale et le pharynx, on voit l’extremite anterieure 
de l’une des cordes flanquee de deux myotomes; entre ceux-ci et 
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la vesieule auditive interne de l’autre larve, se trouvent deux 
amas de cellules nerveuses, qui ne sont autre chose que les 
ganglions glosso-pharyngien-vagues internes. Le plus volumineux 
de ces complexus ganglionnaires, celui de gauche, envoie une 
branche nerveuse qui franchit la ligne de soudure des deux larves 
(marquee en bas par l’encoche ectodermique et par une ligne 
claire dans le trone cerebral), et va se terminer, comme on le 
constate sur les coupes suivantes, au contact de la musculature 
de l’autre embryon. 


Rires 13% 


Coupe transversale de la meme paire de larves pa- 
rabiotiques que sur la figure 12, mais situee un peu 
plus en arriere. Impregnation argentique; gross. 60 X. 


a) Rhombencephale. 5b) Meseneephale. c) Vesicule 

optique. d) Pharynx. e) Branchies. f) Membres internes 

des deux larves. g) Nerf glosso-pharyngien-vague (dont 

on voit le ganglion sur la photo precedente) qui va 
innerver les membres internes. 


Dans son ensemble, le complexus glosso-pharyngien-vague interne 
donne naissance, comme l’externe, A une serie de branches qui se 
rendent aux branchies, au c@ur, au tube digestif, ete., ainsi qu’au 
nerf lateral, lequel existe toujours et chemine au voisinage de la 
ligne de separation des deux jumeaux. 

Outre ces branches habituelles, on constate que des nerfs de la 
IXe-Xe® paire se detachent souvent des rameaux supplementaires, 
qui vont contribuer A l’innervation des membres internes ainsi 
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que de toute la moitie correspondante de l’embryon. Ge phenomene 
ne s’observe que lorsque cette partie de la larve ne recoit pas son 
innervation habituelle. Les branches du nerf vague destindes A 
ces nouveaux territoires accompagnent frequemment le nerf 
lateral, mais se trouvent aussi tres souvent isol6es, et se dirigent 
dös leur origine d’avant en arriere et ventralement pour aller 
s’engager dans le membre interne; elles se distribuent parfois 
uniquement A la region scapulaire, mais chez plusieurs larves la 


Fıc. 14. 


Coupe transversale (legerement oblique dans le sens 

ventral) de la region brachiale d’une paire de larves 

parabiotiques unimedullaires d’Amblystoma punctatum. 
Impregnation argentique; gross. 60 x. 


a) Rhombencephale, commun pour les deux larves. 

b) Cordes dorsales. ec) Pharynx. d) CGeur. e) Region 

scapulaire du membre interne, qui est commun pour 

les deux larves. f) Nerf vague, qui innerve ce membre 
interne. 


portion libre de la patte interne est aussi penetree par ces fibres 
du nerf vague. 

Ces rameaux oflrent un volume variable suivant les embryons; 
tantöt ils sont tres fins et ne se trouvent qu’en tout petit nombre 
dans l’extremite, tantöt ils sont plus volumineux et abondants, 
m&me dans la portion libre du membre. Ceci est probablement 
en relation avec l’äge des larves au moment de leur fixation; chez 
les embryons jeunes, il y aurait moins de fibres nerveuses qui 
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abordent la patte; mais au fur et A mesure que ces larves se d6ve- 
loppent, le nombre de ces fibres augmenterait de plus en plus. 

Les figures 12 et 13 representent deux coupes transversales de 
la region branchiale d’une paire de larves parabiotiques unime- 
dullaires. Sur la premiere de ces figures, qui correspond A l’extre- 
mite anterieure de la zone de soudure entre les deux embryons, 
nous voyons les deux rhombeneephales, deja en continuite l’un 
avec l’autre, mais dont la limite mediane se reconnait encore; de 
chaque cöte de ces vesiceules cerebrales posterieures, on apercoit 
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Coupe transversale de la region brachiale d’une paire 
de larves parabiotiques unimedullaires d’Amblystoma 
punetatum. Impregnation argentique; gross. 60x. 


a) Extremite posterieure du rhombencephale. b) Corde 

dorsale. ec) Pharynx. d) Membres internes. e) Nerf 

glosso-pharyngien-vague, qui penetre dans la portion 
libre du membre interne. f) Pronephros. g) Gaur. 


des fragments du mesencephale, du prosencephale et m&me une 
vesicule olfactive. Au bas de la figure, on remarque les branchies 
internes de chacune des larves soudees et, lateralement, les deux 
cavites pharyngiennes. 

Entre les branchies et le rhombenecephale sont les deux ganglions 
glosso-pharyngien-vagues internes. Ceux-ci donnent naissance, 
outre leurs branches habituelles, a des nerfs qui vont aborder les 
pattes internes de ces jumeaux, ainsi qu’on le constate sur la 
figure 13. Cette figure correspond A une coupe situee 100 micra 
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plus en arriere que la precedente et qui passe par l’extremite 
anterieure des membres internes (les coupes etant legerement 
obliques montrent en m&me temps le rhombenceephale et les 
membres). L’une de ces pattes (la droite) est abordee par la gauche 
par un nerf issu du ganglion glosso-pharyngien-vague de la m&me 
larve, mais qui recoit en outre une anastomose du nerf de la 
Xe paire de l’autre larve. Dans ce cas, le nerf qui penetre dans 
la patte est bien distinet du nerf lateral, lequel se trouve Aa droite 
du membre. Le membre interne de la larve gauche recoit egalement 


Erg. 16. 


Coupe transversale de la region brachiale d’une paire 
de larves parabiotiques unimedullaires d’Amblystoma 
punctatum. Impregnation argentique; gross. 60%. 


a) Moelle commune pour les deux larves, bien formee. 

b) Cordes dorsales. c) Tube digestif. d) Ebauche he- 

patique. e) Branchies. f) Myotome interne. g) Pro- 

nephros. h) Region axillaire des membres externes. 

ı) Membres internes, auxquels aboutit une unique fibre, 
d’origine vagale. 


son innervation du complexus ganglionnaire vague, mais on. ne voit 
sur cette figure que des fragments de nerf. 

La figure 14, qui represente une coupe transversale d’une paire 
de larves parabiotiques, montre de nouveau un cas olı c’est une 
branche du nerf glosso-pharyngien-vague qui va innerver la patte 
anterieure interne. Chez ces jumeaux, les deux membres internes 
sont soudes en un seul. 
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Dans les cas dont je viens de decrire les figures, le nerf de la 
IXe-X® paire ne contribue A l’innervation que de la region scapu- 
laire; par contre, la portion libre des membres ne semble pas encore 
etre abordee par des filets nerveux; mais chez d’autres larves, 
ainsi qu’on le voit sur les figures 15, 16 et 17, l’extr&mite distale 
de la patte est egalement penetree par les nerfs heterotopiques. 

Sur la figure 15, qui represente une coupe transversale et oblique 
dans le sens ventral de la region brachiale d’une paire de larves 
parabiotiques, nous apercevons, en haut, un fragment du rhom- 


Biken 117% 


Region des membres internes de la figure 16, represen- 
tee a un grossissement 200 x. 


a) Membres internes. 5) Fibre nerveuse, d’origine va- 
gale, qui penetre dans la portion libre du membre 
interne. 


benceephale limite en. bas par l’extr&emite anterieure de la corde et 
de la musculature. Au-dessus de ces dernieres, on trouve, a gauche 
de la cavite pharyngienne de la larve droite, un fragment du nerf 
glosso-pharyngien-vague, qu’on peut suivre sur d’autres coupes, et 
qui, apres avoir contourne le pronephros, aboutit a la patte interne 
droite de l’anımal; ce nerf, qui penetre dans la portion libre du 
membre, ainsi qu’on le voit sur cette figure, est assez volumineux. 
Le membre interne de la larve gauche recoit une innervation 
analogue, ainsi que j’aı pu Je constater sur d’autres sections. 
Les figures 16 et 17 montrent un cas oü la portion libre de la 
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patte interne est abordee par quelques fibres nerveuses venant 
6galement du nerf de la IX®-X® paire. Sur la premiere de ces 
figures, qui est au faible grossissement, nous voyons la configura- 
tion generale de ces jumeaux. Le canal neural unique, bien forme, 
est bord& lateralement par les somites externes et ventralement 
par les deux cordes dorsales avec les somites internes soud6s en 
un faisceau musculaire assez grele. De chaque cöte, nous apercevons 
les tubes digestifs des deux larves, les ebauches hepatiques, les 
pronephros et les membres externes. Ventralement, se trouvent 
les pattes internes, qui sont representees au fort grossissement sur 
la figure 17 et ou l’on voit une fibre nerveuse unique aboutissant 
a celle de la larve droite. 

En somme, dans l’ensemble, nous pouvons dire que les membres 
internes, lorsqu’ils sont depourvus de leur innervation normale, 
peuvent m&me attirer des nerfs de la region cranienne. 


e) Distribution des nerfs dans la region caudale des 
larves parabiotiques. 


Je ne parlerai pas des jumeaux parabiotiques a extremites cau- 
dales separees, chez lesquelles la distribution des nerfs n’a rien 
d’anormal et je m’arreterai uniquement ä la description des cas 
oü les deux larves soudees ont une queue commune. Celle-ci, aınsi 
que je l’aı dit plus haut, peut &tre simple ou double, c’est-a-dire 
contenant deux moelles et donnant naissance exterieurement A 
trois ou quatre cretes. 

Lorsque la queue est unique et ne contient qu’une moelle, celle-cı 
est bordee lateralement par deux series de ganglions rachidiens; 
ces derniers donnent naissance de chaque cöte ä des nerfs, qui se 
distribuent dans une moiıtie de la queue. 

Les cas les plus interessants sont ceux oü la queue est double 
et ou, a la suite de l’operation, les canaux medullaires des deux 
larves ont subi des changements dans leur situation. C'est ainsi 
qu’on trouve des jumeaux dont l’extremite caudale a une forme 
quadrangulaire et dont les quatre angles sont formes par les quatre 
eretes. Une ligne tendue entre les nageoires dorsales et ventrales 
passerait juste par la ligne de soudure des deux embryons; c’est 
sur cette ligne que se trouvent situees les deux moelles, dont une 
a une position ventrale et l’autre dorsale et sont separees l’une 
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de l’autre par les deux cordes dorsales, qui se trouvent sur la ligne 
passant par les deux nageoires laterales. 

D’une maniere generale, on peut dire que les canaux medullaires 
se trouvent situes, non pas au milieu de la portion caudale de chacun 
des embryons, mais a la limite entre les deux. Ils sont done situes 
entre la moitie du corps d’une larve et la moitie de l’autre larve. 
Chacune des moelles, longees lateralement par les deux chaines de 
ganglions rachidiens, contribuent avec eux A la formation des nerfs 
mixtes qui, une fois constitues, se dirigent latöralement, eontournent 


Rrgz1s3 


Coupe transversale de la region caudale d’une paire de 
larves parabiotiques unimedullaires d’Amblystoma 
punctatum. Impregnation argentique; gross. 60%. 


a) Moelles. b) Cordes dorsales. c) Intestin de !’embryon 

droit. d) Cloaque de l’embryon gauche. e) Nerfs de la 

moelle de chacune des larves allant se distribuer dans 
les deux embryons. 


la face externe de l’une des cordes et vont se distribuer dans l’une 
des moities de une des larves. 

La figure 18 reprösente une coupe transversale de la region 
caudale d’une paire de larves parabiotiques. Nous y voyons les 
deux moelles situees sur une ligne marquant la limite entre les 
deux et faisant une croix avec celle formee par les cordes dorsales. 
Les myotomes de chaque embryon se trouvent au contact des deux 
moelles. D’un cöte de la figure, nous trouvons un fragment du 


ER 
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tube digestil d’un embryon et de l’autre le cloaque de l’autre 
embryon, bord& lateralement par l’ebauche des membres poste- 
rieurs. Les nerfs qui se detachent de ces deux moelles vont innerver, 
ceux de droite l’embryon droit, et ceux de gauche l’embryon gauche. 

Dans ce cas, chaque moelle, avec les ganglions qui l’accompagnent, 
contribuent ä l’innervation, non pas de la partie caudale de l’une 
des larves, mais d’une moitie de chacune d’elles. Ainsi, le canal 
neural de ’embryon gauche innerve la moiti6 gauche de la m&me 
larve et la m&me moitie de l’autre larve, et r&ciproquement. 

En somme, les faits les plus importants que je viens d’observer 
chez les jumeaux parabiotiques unimedullaires produits a partir 
d’embryons d’Amblystoma punctatum au stade 14-15 sont: 


1° La constitution parfaite de la moelle epiniere, malgre sa pro- 
venance de deux differentes moities de plaques neurales. 


2° La conservation, par cette moelle, de sa forme et de ses rap- 
ports normaux entre ses differentes parties (masses laterales, toit 
et plaque basale, ainsi qu’entre la substance blanche et grise) 
malgre sa continuite en avant avec deux encöphales, dont elle 
devrait recevoir deux fois plus de faisceaux de projection que 
normalement. 


3° La decussation des faisceaux de projection, bien qu’ils pro- 
viennent de larves differentes. 


4° L’absence d’attraction mutuelle entre les elements nerveux 
dans les cas ou les ganglions de la IX®-Xe paire des deux embryons 
se trouvent l’un a cöt& de l’autre, et par contre: 


5° L’influence attractive, sur ces nerfs, des muscles et du tissu 
cutane des branchies. 

Enfin 6° l’innervation atypıque de la moitie interne de chaque 
larve, lorsque celle-ci est depourvue de ses nerfs habituels, soit par 
les nerfs rachidiens plus anterieurs du m&me cöte, ou par les branches 
des nerfs externes qui passent en avant de la corde, soit par des 
rameaux du complexus glosso-pharyngien-vague. 

Ces faits, qui indiquent l’influence attractive des organes peri- 
pheriques, seront discutes en particulier plus loin. Pour le moment, 
je veux m’arreter sur la description des jumeaux parabiotiques 
unimedullaires produits au stade 28-29 du tableau de Harrıson. 
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IV. ExAMEN MACROSCOPIQUE DES LARVES PARABIOTIQUES 
OPEREES AU STADE 28-29. 


Ges embryons parabiotiques se developpent chacun d’une maniere 
differente; les larves a qui je n’ai extirpe qu’un fragment de peau 
et qui peuvent done @tre considerees comme l’anımal porteur du 
greffon evoluent tout A fait normalement et se comportent comme 
un non opere. Par contre, les larves ä qui j’ai extirpe une grande 
partie du canal neural et qui sont soudees par le dos aux premieres 
larves prennent un aspect particulier: elles s’enroulent sur elles- 
memes en cercle ou en demi-cerele. Ces embryons peuvent 6tre 
consideres comme des parasites, car ıls dependent dans leur deve- 
loppement de l’autre embryon, dont ıls recoivent certainement des 
substances nutritives. Cela se verifie par le fait que dans certains 
cas une moitie de l’embryon s’infecte et tombe en morceaux, tandis 
que l’autre moitie (la t&te, par exemple), celle qui est fixee sur la 
larve jumelle porteuse du greflon, se cicatrise et continue ä vivre. 
Toutefois, a part son enroulement, la larve parasite ne presente 
aucune anomalie qu’on puisse deceler macroscopiquement. La tete, 
n’ayant pas et&e touchee par l’operation, est bien developpee et 
donne naissance, par son extremite posterieure, dans la region oü 
elle commence a 6tre soudee a l’autre larve, a des branchies dont 
les ramifications sont tres abondantes. 

Dans le tronc, au niveau de la region operee, on remarque une 
depression due ä l’absence du canal neural; mais cette partie de 
l’embryon etant soudee A l’autre larve se confond tres souvent avec 
cette derniere, sans qu’on puisse trouver la ligne qui les s&pare. 

Les membres anterieurs sont egalement bien developpes et leur 
differenciation est aussi pr&ecoce que celle des pattes de la larve 
porteur du greffon; cependant, cela n’empeche pas que ces larves 
aient un fonetionnement un peu different. Au stade 45-46 du tableau 
de Harrison, lorsque les membres anterieurs sont deja a peu pres 
completement differencies, on constate que tandis que les pattes 
antörieures de la larve normale sont nettement fonctionnelles, 
celles de l’embryon parasite restent encore inertes, appliquees 
contre le corps de l’anımal et en legere flexion. En outre, ces 
membres sont alors peu ou pas du tout sensibles; une legere 
excitation ne produit aucun eflet et l’animal reste immobile; on 
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peut m&me &carter la patte du corps sans que l’anımal reagisse; 
mais lorsqu’on le deplace, le membre reprend gen6ralement sa 
position primitive. Cette attitude de la patte ne donne pas l’impres- 
sion d’une paralysie, mais plutöt d’une contracture. 

A des stades plus avanc6s, on remarque que les pattes anterieures 
de l’animal parasite deviennent petit ä petit sensibles. Une excı- 
tation queleonque de ce membre produit tout d’abord un röflexe 
generalise; plus tard, celui-ci se localise sur la patte, qui se contracte 
seule. 

Chez certaines larves, j’ai observe un phenomene tout a fait 
curieux, qui d’ailleurs m’est devenu clair A l’examen mieroscopique. 
Apres excitation de la patte 
anterieure de la larve por- 
teuse du greffon ou de celle 
du parasite, il y avait 
reaction de l’autre ani- 
mal. Ce reflexe croise n’est 
d’ailleurs pas le seul qu’on 
observe car, comme je le 
montrerai plus loin, ıl en 
existe d’autres. 

Comme on le voit, e’est 
la sensibilite de la patte 
qui apparait en tout pre- 
mier chez la larve parasite; 
la motilit6 ne commence ä 


Vues dorsale et ventrale de larves para- 
se manifester que plus tar- biotiques unimedullaires de Trıturus, pro- 
divement. Les mouvements en nn 
de ces membres ne sont pas Gross. 2 L’une de ces larves, a qui je 
les mömes chez tous les normale, Tandis que Faktre, & qui'fat kise- 
anımaux; chez les uns ıls que une partie de la moelle, est enroulee. 
sont completement indepen- 
dants de ceux des pattes anterieures de la larve porteuse du 
grefion, tandis que chez d’autres ils sont synchrones; ceci est en 
relation, ainsi que j’ai pu le constater apres l’examen histologique, 
avec le mode d’innervation de ces membres. 

La moitie posterieure du corps de la larve parasite, generalement 
en forme de demi-cercle, est tout a fait normalement developpee; 


a la hauteur de la queue, elle possede ses nageoires dorsale et 
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ventrale, qui ont le meme diametre que celles de l’embryon porteur 
du greffon. L’exeitation de cette region du corps est suivie d’une 
eontraction locale; mais parfois il y a une reponse de l’höte, ce 
qui est dü, ainsi que j’ai pu me rendre compte apres l’examen 
mieroscopique, a la soudure, dans quelques cas, de la moelle de la 
larve parasite a celle de l’autre embryon. 

La figure 19 nous montre en haut une vue dorsale et en bas une 
vue ventrale de quelques larves parabiotiques de Triturus de cette 
serie. Nous y voyons les embryons porteurs du greffon, d’aspect 
tout A fait normal, et ceux enroules sur eux-m&mes, que je considere 
comme anımaux parasites. A part cet enroulement, on ne reconnait 
aucune difference entre les deux embryons; les branchies, les 
membres et les nageoires existent chez chacun d’eux et de forme 
a peu pres identique. Les pattes anterieures de la larve parasite 
en legere flexion, ainsi qu’on le remarque sur la figure, sont appli- 
quees contre le corps de l’anımal, tandis que celles de l’embryon 
porteur du grefion sont en extension, comme c’est le cas gene- 
ralement. 

Au stade 45-46, lorsque les deux larves ont completement 
resorb& leur reserve de vitellus et qu’elles commencent ä se nourrir, 
on constate que c’est generalement l’embryon porteur du greflon 
qui mange, tandis que, par contre, le parasite oflre des diffieultes a 
attraper sa proie; ıl est interessant de noter que lorsque le premier 
de ces deux anımaux est en train d’avaler sa nourriture, la larve 
parasite execute souvent, bien que n’ayant rien dans sa bouche, 
les memes mouvements de deglutition. Il s’agit icı de mouvements 
reflexes düs, soit A une communication nerveuse entre les deux 
larves, soit simplement a une excitation separee des centres de la 
nutrition de chacune des larves. Il est cependant curieux de 
remarquer que dans les rares cas oü les larves parasites sont 
capables de se nourrir elles-m&mes, l’embryon porteur du greffon 
ne presente pas de mouvements reflexes bien localises, mais repond 
d’une maniere globale en essayant de fuir, ce qui empeche naturelle- 
ment l’autre embryon d’attraper sa proie. Dans d’autres cas, 
lorsque la larve parasite ex&cute des mouvements de deglutition, 
son höte ne reagit que par une contraction des branchies. 

Lors de la nage, seule la larve porteuse du greffon ex&cute des 
mouvements caracteristiques et normaux; par contre, l’embryon 
enroul& reste immobile comme un fardeau sur le dos de l’autre, 
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sauf lorsqu’on l’excite direetement et qu’il essaye de nager en 
tourniquet, si P’embryon normal ne l’en empeche pas. 

De l’ensemble des observations macroscopiques, ıl faut done 
retenir les reflexes croisös, c’est-A-dire d’un anımal A l’autre, qui 
trouveront leur explication dans les relations nerveuses entre les 
deux embryons qu’on observe sur des coupes histologiques traitees 
a l’argent reduit. 


V. EXAMEN MICROSCOPIQUE DE L’EMBRYON PORTEUR DU GREFFON. 


A l’examen microscopique, on constate que la larve porteuse du 
erefflon (A qui je n’ai extirpe qu’un fragment de la peau) est 
constituee tout A fait normalement. Son systeme nerveux n’etant 
pas touche par l’operation presente une forme typique et se trouve, 
generalement, A l’ecart de l’embryon parasite, sauf dans quelques 
cas oü, la lesion etant plus profonde, les deux parties du systeme 
nerveux de la larve enroulee situees en avant et en arriere de la 
region extirpee viennent buter contre la moelle de l’höte et se 
confondent avec elle. Cette moelle se trouve done, chez ces jumeaux 
parabiotiques, en continuite en avant avec un enc£ephale et en 
arriere avec un canal neural caudal suppl&mentaires; malgre cela, 
elle conserve son diametre et son aspect normal. Comme chez les 
embryons unimedullaires du premier groupe, elle montre la pro- 
portion habituelle entre les substances grise et blanche. 

Dans tous les cas (qu’il s’agisse d’une moelle isolee ou en continuite 
avec le syst&me nerveux de l’embryon parasite), la moelle de la 
larve porteuse du greffon donne naissance au nombre habituel de 
nerfs moteurs. Les ganglions rachidiens disposes de chaque cöte 
du canal neural ne presentent non plus rien d’anormal, et leurs 
prolongements peripheriques, qui constituent les racines sensitives, 
vont rejoindre les racines ventrales pour former les nerfs mixtes. 
Ceux-ci poursuivent, generalement, leur trajet habituel et contri- 
buent ä l’innervation du corps de la larve porteuse du greflon. 

Dans plusieurs cas, on observe au niveau de la soudure des deux 
larves le passage de fibres de cet embryon vers les myotomes ou les 
pattes de l’autre, qui est depourvue ä cet endroit de ses centres 
medullaires et de ses nerfs. Ges branches nerveuses, pour se rendre 
dans leurs nouveaux territoires, traversent parfois transversalement 
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le myotome de l’embryon porteur du greflon et vont se distribuer 
dans la musculature laterale du corps du parasite. Dans d’autres 
cas, les nerfs dorsaux et ventraux, apres avoir poursuivi leur trajet 
normal jusqu’a l’une des extremites du myotome, le contournent 
ensuite et vont se terminer dans la patte de l’autre larve. On voit 
ainsı des fibres nerveuses contourner le bord dorsal de la museulature 
laterale du corps et aller innerver l’une des pattes de la larve 


EinG=22.0% 


Coupe transversale d’une paire de larves parabiotiques 
unimedullaires de Triturus. Impregnation argentique; 
gross. 60 X. 


i. Embryon normal avec: a) moelle; 5) ganglions et 
nerfs rachidiens; c) corde; d) tube digestif. 


2. Embryon enroule, parasite amedullaire, avec: 

a) corde dorsale; f) somites; g) tube digestif; h) caur; 

ı) branche nerveuse, qui se detache du nerf gauche de 

l’embryon normal et traverse transversalement le myo- 

tome pour aller innerver la musculature de la larve 
parasite. 


parasite, et d’autres fibres quı contournent le bord ventral pour aller 
se terminer dans l’autre membre. 

Parfois, lorsque les membres anterieurs des deux embryons se 
trouvent ä la m&me hauteur, on observe un phenome£ne particulier; 
un nerf du cöte interne de l’embryon normal (c’est-a-dire du cöte 
olı cette larve est soudee A l’autre), plus volumineux que du cöte 
externe, poursuit son trajet habituel en passant entre la corde et 
le myotome, puis entre la musculature laterale de la paroı abdo- 
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minale; arrive au niveau des pattes anterieures, ce nerf se bifurque 
alors en deux branches de m&me calibre, dont l’une s’engage dans 
le membre du m&me animal, tandis que l’autre, qui forme avec la 
premiere un angle presque droit, traverse la ligne de separation 
des deux embryons et aborde le membre anterieur de l’autre larve 
(parasite). 

La figure 20 represente une coupe transversale en plein corps 
d’une paire de larves parabiotiques de Triturus. A droite, nous 


Iaies Sal: 


Coupe transversale de la region brachiale 'd’une paire 
de larves parabiotiques unimedullaires de Triturus. 
Impregnation argentique; gross. 60 x. 


1. Embryon normal avec: a) moelle; 5) ganglions et 
nerfs rachidiens; c) corde dorsale; d) tube digestif. 


2. Embryon, parasite amedullaire, avec: e) corde 
dorsale; f) myotome; g) tube digestif; h) c@ur; ı) bran- 
che nerveuse, qui se detache du ganglion de l’embryon 
normal, traverse transversalement le myotome et se 
rend a la musculature de la larve parasite. 


apercevons l’anımal normal avec son canal neural et ses nerfs 
peripheriques et a gauche la larve parasite amedullaire. Celle-ci, 
soudee contre le flance de l’autre anımal, montre sa corde dorsale 
entouree en haut et en bas par les somites quı sont fusionnes en 
grande partie a ceux de l’embryon normal. Un peu plus a gauche 
de la figure, on trouve le tube digestif, le cur et les branchies 
du parasite. Du ganglion et nerf gauche de la larve porteuse du 
greffon, on voit se detacher une branche plus ou moins conside- 
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rable, qui s’engage dans le myotome, le traverse et va se distribuer 
au contact de la musculature de l’embryon enroule. 

La figure 21, qui represente une coupe transversale d’une paire 
de larves parabiotiques de Triturus, nous montre un fait analogue. 
Du nerf droit de "’embryon normal, situe a gauche de la figure, 


Nie, 29 


Coupe transversale de la region brachiale 

d’une paire de larves parabiotiques uni- 

medullaires de Triturus. Impregnation 
argentique; gross. 60 X. 


1. Embryon normal, avec: a) moelle; 
5b) corde dorsale; c) ganglions et nerfs; 
d) tube digestif. 


2. Embryon parasite, avec: e) corde dor- 

sale; f) myotome; g) tube digestif; h) cein- 

ture scapulaire ; ı) branche dorsale des 

nerfs mixtes de l’embryon normal, qui 

va se rendre a la ceinture scapulaire de la 
larve parasite. 


on voit se detacher une 
branche, qui traverse trans- 
versalement le myotome de 
cet anımal et va se distri- 
buer au contact de la mus- 
culature de l’autre larve. 
La figure 22, qui repre- 
sente une coupe transversale 
d’une paire de larves para- 
biotiques de Triturus, nous 
montre le passage de la 
branche dorsale du nerf 
gauche de l’embryon normal 
vers la patte du parasite. Ce 
nerf, comme on le voit, tra- 
verse l’extremite dorsale du 
myotome et aborde la region 
scapulaire de l’autre larve 
sıtuee en haut de la figure. 
La figure 23 represente 
une coupe transversale de 
deux larves parabiotiques de 
Triturus chez lesquelles le 
nerf ventral de l’une innerve 
sımultanement une patte an- 
terieure de l’autre. A droite, 
en haut, nous voyons la 
moelle, la corde et les so- 
mites de l’embryon normal: 
a gauche et en bas, nous 


trouvons la corde dorsale et la musculature du parasite. Les 
membres anterieurs de ces larves se trouvent, les externes aux 
deux extremites de la figure, et les internes l’un ä cöte de l’autre 
en bas et au milieu. A ce niveau, se trouve le nerf gauche de 
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l’embryon normal, lequel se bifurque en deux branches d’ögal 
volume, qui vont l’une vers le membre de la m&me larve, et 
’autre vers celui du parasite. 

ÖOutre ce phenomene, du passage des neris de ’embryon normal 
vers celui qui est depourvu d’une partie de ses centres medullaires, 
on observe un fait plus frappant; la larve porteuse du greflion, 
bien qu’ayant son innervation propre au complet, est tres souvent 
penetree par des nerfs venant de la larve parasite, ainsi que je le 
montrerai plus loin. 


Biner23: 


Coupe transversale de la region brachiale d’une paire 
de larves parabiotiques unimedullaires de Triturus. 
Impregnation argentique; gross. 60 x. 


1. Embryon normal avec: a) moelle; 5b) corde dorsale; 
ce) tube digestif. 


2. Embryon parasite avec: d) corde dorsale; e) tube 

digestif; f) membres externes des deux larves; g) mem- 

bres internes; h) nerf issu de la moelle de la larve nor- 

male, qui se divise en deux branches se rendant, l’une 

dans la patte du meme animal, l’autre dans celle de 
la larve parasite. 


Dans la region de la tete, ou la larve porteuse du greffon n’entre 
en aucun rapport avec l’embryon parasite, on ne trouve rien 
d’atypique; les ganglions et nerfs craniens oflrent une origine, un 
trajet et une distribution normale. La m&öme chose peut &tre dite 
pour la portion caudale, oü l’operation ne change rien au systeme 
nerveux. 
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Vl. EXAMEN MICROSCOPIQUE DE LA LARVE PARASITE. 


lL,a larve parasite peut &tre divis6e, afın de rendre sa description 
plus elaire et facıle, en trois portions; la tete, c’est-a-dire la partie 
de l’aniımal situee en avant de la region operee, les deux tiers du 
corps, d&pourvus de moelle et soudes A l’autre larve, et enfin la 
region caudale situee en arriere de la zone de soudure. 

Dans la tete, iln’y a pour ainsi dire rien de chang&; l’encephale, 
avec ses vesicules anterieure, moyenne, posterieure et leurs derives, 
sont au complet et de configuration normale. Cela peut egalement 
etre dit pour les vesicules olfactives et auditives qui n’ont pas 
subi d’alteration ä la suite de l’operation. 

Par contre, en ce qui concerne les nerfs craniens, ıl y a des 
phenomenes tres interessants, precisement au point de vue du 
sujet de ce travail. Je ne parle pas des complexus ganglionnaires 
de la V® et VII® paires, qui se trouvent A l’ecart de la zone operee 
et quı sont par consequent normaux quant a leur distribution; 
je passe tout de suite ä la description du nerf glosso-pharyngien- 
vague. Dans certains cas ce nerf, ainsi que je l’ai mentionne plus 
haut, donne naissance, en plus de ses branches habituelles, ä des 
rameaux qui vont se distribuer dans des territoires inusites. Il 
s’agıt la de trones nerveux qui traversent la ligne de separation 
des deux larves et vont se mettre au contact de la patte de l’anımal 
porteur du greffon. 

Chez ces jumeaux, la tete de la larve parasite fait un angle 
presque droit avec le corps de l’höte; l’extr&mite posterieure de 
son rhombenc£phale (la ou il a et& separe des centres inferieurs 
par l’operation) arrive A buter contre le tronc de la larve porteur 
du greflon, ou y penetre en partie, de sorte qu’elle se trouve 
frequemment au voisinage, ou aA la hauteur des membres anterieurs 
de cet anımal. La distance, qui separe les pattes anterieures de 
"höte, du rhombenc£phale et surtout du ganglion glosso-pharyngien 
vague de l’embryon parasite n’est pas tres considerable; il n’est 
done pas etonnant de voir une branche nerveuse se detacher de ce 
complexus de la IX-X® paire et pen6trer dans le membre de l’autre 
embryon. Mais ce qui est frappant, dans ces cas, c’est que l’extremite 
en question n’est pas depourvue de ses nerfs habituels; elle recoit, 
comme normalement, les trois branches nerveuses (troisieme, qua- 
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trieme et cinquieme nerfis rachidiens) constituant son plexus brachıal 
et outre cela un rameau supplementaire venant du nerf glosso- 
pharyngien-vague de l’autre animal. Cette branche nerveuse aty- 
pique, pour aboutir dans son nouveau territoire, poursuit d’abord 
un trajet rectiligne; elle longe d’avant en arriere la face externe 
du myotome de la larve parasite; au niveau de la region scapulaire 
de l’autre embryon elle se courbe ä angle droit et y penetre. A ce 
niveau elle s’anastomose avec les neris rachidiens et contribue, 
avec ceux-ci, A Ja formation du plexus brachial. Parfois, cependant, 


Rıe 2 


Coupe transversale d’une paire de larves parabiotiques 
unimedullaires de Triturus. Impregnation argentique; 
gross. 60 x. 


1. Larve normale avec: a) moelle; 5) corde dorsale; 
c) tube digestif ; d) ganglions et nerfs rachidiens ; 
e) membre anterieur. 


2. Larve enroulee avec: f) rhombencephale; g) gan- 
glion glosso-pharyngien-vague; Ah) branche du nerf 
vague, se rendant a la patte de la larve normale. 


ce rameau nerveux supplementäaire hetero-embryonnaire reste isole 
et se termine au contact de la musculature et de la peau de la region 
scapulaire. 

La figure 24 represente une coupe transversale d’une paire de 
larves parabiotiques de Triturus; elle nous montre un cas de l’inner- 
vation, par le nerf vague de l’embryon parasite, de la patte de 
l’anımal normal. Celui-ci, sıtu&e A gauche de la figure, possede son 
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systeme nerveux bien forme; de ses nerfs rachidiens, celuı du cöte 
droit se dirige vers la patte du m&me cöte. A droite et en haut 
de la figure nous apercevons le rhombenec£phale de la larve parasite, 
avec au-dessous de lui le ganglıon glosso-pharyngien-vague. Un 
nerf, qui se detache de ce ganglion, longe la face externe du myotome 
et penetre dans la patte de l’autre larve situee au voisinage. Dans 
ce cas, le rameau hetero-embryonnaire reste isole et se termine au 
contact de la musculature du membre, ainsi que j’ai pu le voir 
sur d’autres coupes. Par contre, dans un autre cas, la branche vagale 


dies Ad: 


Coupe transversale d’une paire de larves parabiotiques 
unimedullaires de Triturus. Impregnation argentique; 
gross. 60 x. 


1. Larve normale avec: a) moelle; db) corde; c) gan- 
glions et nerfs rachidiens; d) region scapulaire de la 
patte anterieure. 


2. Embryon parasite avec: e) corde dorsale; f) somites; 
g) branche du nerf vague qui va innerver la patte de 
l’autre larve. 


de la larve parasite s’anastomose avec les nerfs habituels du plexus 
brachial, ainsi qu’on le voit sur la figure 25 qui represente une 
coupe transversale d’une paire d’animaux parabiotiques. En haut 
de la figure nous trouvons l’animal porteur du greffon, tandis qu’en 
bas et A droite ce sont les myotomes et la corde de la larve enroulee. 
Au-dessous de ces myotomes, on voit un fragment du nerf vague, 
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qui au moment de sa penetration dans la patte de ’embryon normal 
se confond avec les nerfs de celui-cıi. 

Dans la plupart des cas, les neris d’origine vagale, qui vont 
innerver la patte de l’autre larve, sont mixtes; ils contiennent des 
fibres sensitives et motrices; leur nature est facile a determiner en 
les suivant depuis leur origine et gräce A la presence, a leur extremite 
proximale, du ganglion de la IX-X® paire. Mais parfois les membres 
de l’höte recoivent des branches nerveuses qu’on ne peut pas iden- 
tifier avec aucun des nerfs craniens. Ainsi, de l’extremite posterieure 


FıG. 26. 


Coupe transversale d’une paire de larves parabiotiques 
de Triturus. Impregnation argentique; gross. 60 


1. Larve normale avec: a) canal neural; 5b) corde dor- 
sale; ec) tube digestif; d) region scapulaire du membre 
anterieur. 


2. Larve enroulee avec: e) pharynx; f) fragment poste- 

rieur du rhombencephale, qui donne naissance A un 

nerf:; g), qui va innerver la patte de la larve normale; 
h) ganglion glosso-pharyngien-vague. 


du rhombenc£phale de la larve parasite, au niveau oü celui-cı a ete 
separ& des centres inferieurs (de la moelle extirpee) on voit se 
detacher un faisceau de fibres nerveuses qui se dirige vers la patte 
de la larve porteuse du greffon et contribue, avec les nerfs rachidiens 
de cet anımal, a la formation du plexus brachial. Il s’agit la, ainsi 
qu’on le voit sur la figure 26, d’un nerf uniquement moteur, car 
nulle part sur son trajet on ne trouve de cellules ganglionnaires. 


138 J. SZEPSENWOL 


Ce nerf, que nous pouvons qualifier de supplementaire, est analogue A 
ceux observ6s par NıcHoras lors de la transplantation d’un membre A 
la place d’une vesicule eerebrale extirpee; l’auteur a trouv& des cor- 
dons de fibres reliant la surface lesee de l’encephale A la patte greflee. 

La figure 26 represente une coupe transversale d’une paire de 
larves parabiotiques de Triturus. On y voit ä gauche et en haut 
la moelle, les myotomes et la corde de l’embryon normal, ä droite 
la cavit& pharyngienne avec les branchies du parasite. En dehors 
du myotome droit de la larve porteuse du greffon, on trouve un 
fragment de systeme nerveux qui n’est autre chose que l’extremite 
posterieure du rhombenc£phale de la larve enroulee. Un faisceau ner- 
veux se d&tachant de cette vesicule cerebrale posterieure se dirige vers 
la region scapulaire de l’embryon normal. Un peu plus a droite, nous 
trouvons le ganglion glosso-pharyngien-vague du parasite, qui, lui 
aussi, envoie des filets nerveux vers la patte de l’autre larve. 

En somme, les nerfs cranıens de la larve enroulee, en plus de 
leur territoire de distribution normale, contribuent encore, tres 
souvent, a l’innervation de la patte de l’autre embryon, et cela 
malgr&e que ce membre recoive ses nerfs habituels. Quant a la portion 
aneurale de l’embryon parasite (y compris les myotomes, la peau 
et les membres), elle recoit tres souvent son innervation, ainsı que 
je l’ai fait remarquer plus haut, de l’autre jumeau. Ces nerfs, pour 
aboutir dans leur territoire nouveau, effectuent tres souvent des 
trajets anormaux. Si l’on examine les myotomes de cette region, 
on voit qu’ils sont abordes par des fibres isolees A direction trans- 
versale; elles ont un aspect sinueux et passent entre les faisceaux 
de la musculature laterale du corps de l’höte. Ces fibres, qui se 
detachent des nerfs rachidiens de ce dernier, sont parfois group6es 
et forment des branches plus ou moins volumineuses (voir figures 20 
et 21 deerites plus haut). 

Dans d’autres cas, les nerfs de l’anımal porteur du greflon 
poursuivent leur trajet normal jusqu’a l’extremite ventrale du 
myotome et c’est de la qu’ils donnent naissance ä une serie de 
branches, lesquelles contribuent ä l’innervation de la museulature 
de l’autre larve aneurale. 

Quant aux membres de l’embryon parasite (aneural), ils restent 
[requemment sans innervation. Ce fait est constant lorsque ces 
pattes se trouvent tres a l’ecart de la moelle de l’embryon normal 
ou de ses propres centres nerveux restes intacts. Par contre, dans 
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les cas oü elles se trouvent ä proximite du canal neural de l’höte, 
elles sont abord6es par les nerfs de ce dernier. Ces nerfs, ainsi que je 
l’ai d6jä fait remarquer plus haut, poursuivent generalement leur tra- 
jet normal jusqu’ä l’une des extremites du myotome (dorsale ou ven- 
trale), pourensuite lecontournerets’engager dans les pattes de la larve 
parasite. D’autres fois, leur trajet est atypique des le debut, en passant 
au travers de la musculature latörale du corps (voir fig. 22, 25). 

En somme, la region operee de la larve parasite, depourvue de 
ses centres et nerfs propres, recoit son innervation du systeme 
nerveux de l’höte. Ges nerfs, pour atteindre les myotomes ou les 
membres, qui dans ces cas sont supplementaires (appartenant 
a la larve parasite), empruntent des voies completement ou par- 
tiellement atypiques. Il faut remarquer que cette surcharge de 
l’innervation n’est pas suivie d’une augmentation correspondante 
du volume de la moelle de l’höte. Il n’y a guere d’accroissement 
du nombre total des cellules dans la moitie interessee du canal neural 
par rapport ä l’autre moitie. Mais, par contre, le nombre d’el&öments 
differencies semble nettement superieur. Il en est de möme du 
volume des nerfs moteurs qui sont certainement plus considerables 
que ceux du cöte oppose£. 

Dans les ganglions rachidiens de cette region (chez l’embryon 
normal), ce phenomene se remarque avec encore plus de clarte 
a cause de leur limite bien definie; on y voit nettement une augmen- 
tation du nombre des cellules differenciees. 

Dans l’extremite caudale de l’embryon parasite, c’est-a-dire 
dans sa portion situee en arriere de la region operee, on ne trouve 
rien d’anormal. Le canal neural, bien que separ& par l’operation 
de ses centres superieurs, est d’un volume normal et d’une forme 
tout a fait typique. Il en est de m&me des ganglions rachidiens 
et des nerfs peripheriques qui s’en detachent, lesquels ne sont pas 
alteres, nı dans leur trajet, nı dans leur distribution. 

De l’ensemble des faits que je viens d’observer chez les jumeaux 
parabiotiques unimedullaires produits au stade 28-29 du tableau 
de Harrison, il est ä retenir: 1° Le passage des neris de la larve 
normale vers les myotomes et les pattes de l’embryon parasite 
dans la region oü celui-ci est depourvu de ses centres nerveux 
propres; 2° L’innervation, par les branches du vague de l’animal 
parasite, de la patte de la larve porteuse du greffon, qui presente 
en outre son plexus nerveux habituel. 
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DISCUSSION 


J’aı d6eja longuement discute, dans mes travaux ant6rieurs, la 
question de l’influence des organes peripheriques sur le trajet 
de la fibre nerveuse; mais etant en presence de faits tout & fait 
nouveaux et tres demonstratifs a ce sujet, Je crois utile de reprendre 
ce probleme, pour l’approfondir encore davantage. 

Dans la partie descriptive de ce travail, je me suis arrete ä 
certains details que j’ai observes sur des animaux parabiotiques 
et qui, en somme, ne semblent rien avoir A faire, du moins pour le 
moment, avec le probleme que je traite ici (determinisme de la 
cellule nerveuse et de ses prolongements). J’ai cependant tenu 
a les signaler, pour donner une description aussi complete que 
possible de ces animaux; d’autre part, ces faits pourront avoir leur 
signification plus tard, lorsque j’aurai etudie toute une serie de 
nouvelles experiences, que j’ai deja ex&cutees, mais que je n’ai pas 
encore examinees microscopiquement, qui se rapportent directe- 
ment ä la ceroissance des fibres nerveuses A l’interieur du canal 
medullaire. 

Je ne peux pas, pour le moment, m’allonger sur la question de 
la formation du tube neural; celui-ci, comme je l’ai demontre 
plus haut, peut prendre naissance a partir de fragments provenant 
de deux embryons differents et acquerir toutefois son aspect 
typique. Il y a la une sorte de regulation, que j’aı deja constatee 
dans une serie d’autres experiences de rotation a 180° d’une partie 
de la plaque neurale, et dont le mecanisme et la cause nous 
echappent completement. 

Hurcnınson (1955), ayant interchange un fragment de la moitie 
gauche de la plaque neurale avec celui de la moitie droite, ou 
l’ayant tourne a 180°, signale, egalement, la regulation presque 
complete, dans sa forme, du systeme nerveux. Ce fait frappant 
parle incontestablement contre la predetermination: le systeme 
nerveux des larves de Batraciens semble jouir, contrairement aux 
idees de CoGHıLL et d’autres auteurs, d’une labilite extraordinaire 
dans sa forme comme dans sa differenciation. 

La forme du canal neural depend, ainsi que LEHMANN et d’autres 
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auteurs l’ont demontre, des organes de voisinage (somites et 
corde dorsale); or, chez les larves parabiotiques unimedullaires 
produites au stade 14-15 du tableau de Harrison, les deux series 
de somites, que j’ai denommees externes bien qu’elles proviennent 
de deux embryons differents, ont une disposition semblable ä 
celle d’un animal unique; il n’est done pas etonnant de voir la 
moelle qu’elles entourent preösenter un aspect normal. 

Quant A la presence de deux cordes dorsales au voisinage d’un 
canal neural unique, cela ne peut pas tre pris en consideration, 
etant donne que l’operation n’a eu lieu qu’a des stades relativement 
tardifs, soit ä un moment oü l’influence des tissus cordaux est 
terminee. 

Il n’est, d’autre part, pas etonnant que cette moelle, qui se 
continue en avant avec deux encephales, dont elle devrait done 
recevoir deux fois plus de faisceaux de projection que normalement, 
ait cependant son volume habituel. Son diametre est, en eflet, 
analogue ä celui du canal neural d’une larve unique; or, chez ces 
animaux parabiotiques, la moelle ne contribue, dans la majorite 
des cas, ä l’innervation que d’un embryon unique (moitie externe 
de chacun des jumeaux); le volume du canal medullaire semble done 
etre regle, non pas par les centres nerveux superieurs, mais plutöt 
par les territoires d’innervation. Ceci peut &tre egalement dit pour 
le rapport des substances blanche et grise, qui chez ces anımaux 
n’a guere change. D’apres la theorie de la neurobiotaxis d’Ariens 
Karpenrs, les elements du canal neural se differencient au voisinage 
et sous l’influence des faisceaux descendants; or, dans tous les cas 
que je viens de decrire, et oü la moelle est formee juste de deux 
moities, je n’ai pu trouver ni l’augmentation du nombre des 
cellules foncetionnelles, nı celle des faisceaux descendants, et cela 
bien que ce canal fasse suite aux deux enc£phales. Par contre, dans 
les cas ol la moitie interne des larves parabiotiques, qui est ame&- 
dullaire, recoit egalement son innervation des nerfs externes 
(fig. 10), on constate dans la moelle, A ce niveau, une augmentation 
du nombre des neuroblastes diflferencies. 

Ges faits, qui parlent contre la theorie de la predetermination, 
confirment notre point de vue, exprime precedemment, de l’influence 
des organes peripheriques sur la differenciation de la cellulenerveuse. 
Chez les larves parabiotiques unimedullaires, lenombre des faisceaux 
de projection, ainsi que celui des cellules fonctionnelles de la 
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moelle, semble etre regle, non pas par les centres superieurs, mais 
par les territoires d’innervation. 

Un autre fait interessant au sujet du determinisme du trajet de 
la fibre nerveuse est celui de la decussation des faisceaux de 
projection et de l’entrecroisement des fibres commissurales. Comme 
on l’a vu chez les larves parabiotiques unımedullaires, ces d&ecussa- 
tions ont aussi lieu et les faisceaux longitudinaux passent de 
l’encephale d’un embryon dans la moitie de la moelle de l’autre. 
Il en est de m&me des fibres commissurales du canal neural, dans 
les cas olı celui-ci est forme juste de deux moities. En outre, chez 
les larves ou la moelle comprend plus de deux moities et montre 
deux commissures (une de chaque cöte de la ligne mediane), dont 
l’emplacement semble &tre deja determine avant le stade 14-15 oü 
l’operation a eu lieu, on trouve encore des fibres un peu plus dorsales 
et plus longues qui s’etendent d’une moitie du canal neural vers 
l’autre. Il s’agit la d’une toute nouvelle commissure, qui a pris 
naissance posterieurement afın de mettre en relation les deux 
differentes parties constituantes de la moelle. 

Ges entrecroisements des differents faisceaux sont-ils determines 
par les centres superieurs ou par les organes peripheriques, ou 
encore s’effectuent-ils en suivant des voies preetablies ? Pour le 
moment, il m’est impossible de me prononcer d’une maniere 
categorique au sujet de cette question. Je la reprendrai plus tard, 
lorsque j’aurai etudie une serie de nouvelles experiences deja en 
cours; toutefois il me semble qu’on peut deja exclure l’hypothese 
de voies preetablies et celle de l’influence des centres sup£rieurs, 
puisque nous trouvons chez ces larves parabiotiques la formation 
de nouvelles commissures et que l’entrecroisement des faisceaux 
de projection peut avoir lieu m&me lorsque les deux moities du 
canal neural, dans la region oü elles sont soud&es, ne se correspondent 
pas au point de vue de leurs segments (comme par exemple 
lorsqu’une moitie du rhombencephale est soudee avec une moitie 
de moelle cervicale). Quant aA la commissure ventrale de la moelle, 
sa determination avant le stade 14-15 ne semble toutefois pas etre 
stable, puisqu’on trouve cette commissure d’aspect tout a fait 
typique dans les cas de rotation a 180° d’une moitie de la plaque 
neurale oü les elements dorsaux sensitifs viennent prendre la place 
des cellules motrices. 

Enfin, abordons la question du trajet des nerfs peripheriques, 
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qui nous interesse en particulier dans ce travail. Me basant sur mes 
expe6riences precedentes, j’ai deja conelu, ainsi qu’on le sait, que la 
direction de la fibre nerveuse depend surtout et avant tout de 
l’action attractive des organes peripheriques. Gette hypothese 
trouve son appui dans les rösultats que je viens de signaler. 

Ainsi que je l’ai montre plus haut chez les larves parabiotiques 
unimedullaires produites au stade 14-15 du tableau de Harrison, 
dont la moitie interne d’une grande partie du corps de chaque 
embryon est depourvue de ses centres et nerls propres, ce sont les 
elements nerveux d’une toute autre region qui contribuent a son 
innervation: parfois, c’est une branche du nerf vague du meme 
anımal qui aborde la patte interne; d’autres fois, ce sont les rameaux 
des nerfs rachidiens externes, c’est-A-dire de l’autre moitie du corps, 
qui passent transversalement en avant de la corde pour atteindre 
les territoires depourvus de leur innervation propre. 

L’innervation des membres par les nerfs craniens n’est pas un 
fait nouveau; DETWILER, NıcHoLaAs et d’autres auteurs l’ont deja 
signal& pr&cedemment; mais, dans leurs exp£riences, la patte a ete 
transplantee dans la cavit& orbitaire ou dans une autre region de 
la tete, de sorte qu’on pouvait penser que dans ces cas les branches 
des complexus ganglionnaires de la V®-VIl® et IX®-X® paires ne 
font que suivre leur trajet habituel, et abordent le membre hetero- 
topique uniquement parce que celui-ci se trouve sur leur trajet. 
En d’autres termes, ces nerfs ne feraient que suivre la voie de la 
moindre resistance. 

Or, ce n’est pas le cas dans mes experiences, ou les pattes ante- 
rieures, de m&me que le complexus ganglionnaire du glosso- 
pharyngien-vague, sont restes a leurs places respectives; si une 
branche de ce nerf a aborde le membre anterieur, il ne peut guere 
s’agir d’une coincidence. Ce fait ne peut s’expliquer autrement que 
par l’action attractive de la patte, qui, d&pourvue de son innervation 
habituelle, provoque la deviation de quelques branches issues du 
nerf vague. 

Le passage des fibres nerveuses d’un cöte de l’anımal a l’autre a 
deja ete egalement signale precedemment par HAMBURGER (1928). 
Cet auteur a vu, lors de l’extirpation d’une moitie de la moelle lombo- 
sacree chez des embryons d’Amphibiens, une branche se dötacher des 
nerfs rachidiens du cöte sain, passer en avant de la corde dorsale et 
aller contribuer a l’innervation de la patte du cöte opere. Dans mes 
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expe6riences de parabiose unimedullaire, le rameau ne des nerfs 
externes, qui passe en avant de la corde, se distribue le plus souvent 
dans les myotomes internes, ce qui montre qu’egalement ces der- 
niers exercent un pouvoir attractif sur les fibres nerveuses. 

L’influence attractive des organes peripheriques sur les nerfs 
semble £&tre tres puissante, puisqu’elle s’exerce d’un embryon & 
l’autre. Harrıson, ayant realise la parabiose en soudant deux 
larves par les parois ventrales, a signale, sans du reste y attribuer 
une grande importance, le passage d’un nerf d’un anımal a l’autre. 
Dans le cas mentionne par cet auteur americain, on pouvait penser 
que ce nerf n’a fait que suivre son trajet normal et a aborde l’autre 
embryon parce que celui-ci se trouvait sur son parcours. Or, ce n’est 
pas le cas dans mes experiences: chez les anımaux parabiotiques 
unimedullaires produits au stade 14-15, on pouvait encore penser 
penser que le passage des branches du nerf vague d’une larve dans 
les branchies de l’autre n’est qu’une simple coincidence, ces organes 
se trouvant sur leur trajet. Par contre, chez les embryons de la 
deuxieme serie (animaux parabiotiques produits au stade 28-29), 
olı nous avons vu le passage de neris a travers le myotome pour se 
rendre d’un anımal a l’autre, ıl s’agit indiscutablement de voies 
nouvelles et anormales. Il en est de m&me des cas de division des 
nerifs brachiıaux en deux rameaux d’egal volume, dont un se rend 
a la patte de la larve parasite. Il s’agit nettement la de branches 
nerveuses supplementaires creees sous l’influence des nouveaux 
territoires a innerver et attirees par eux. 

On peut se demander si l’attraction nerveuse s’exerce uniquement 
par les territoires depourvus de nerfs ou bien aussi par ceux qui sont 
deja innerves ? C’est la une question assez diflicile a resoudre: le 
fait que normalement on n’observe jamais le passage des fibres 
nerveuses d’un cöte de l’anımal a l’autre et que cette aberration 
des nerfs se rencontre uniquement dans les cas oü un certain organe 
est depourvu de ses centres medullaires, parle en faveur de la 
premiere hypothese; seuls les territoires depourvus de nerfs 
semblent exercer cette action attractive. 

Nous savons, des experiences de Rogers (1929-1930), qu’apres 
la transplantation d’un fragment du canal neural, dorsalement par 
rapport ä l’ebauche de la patte anterieure chez les larves d’Am- 
blystoma, ce membre recoit, en plus de son innervation propre, 
des nerfs venant du greffon. 
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Dans mes experiences, j’ai constate un fait analogue, ainsi que 
je ai montre plus haut, dans les cas de parabiose produits au 
stade 28-29; les membres des larves porteurs du greflon, qui 
possedaient leur innervation propre, 6taient en outre abordes par 
les branches du complexus glosso-pharyngien-vague de la larve 
parasite. Mais le fait de cette innervation, que nous pouvons 
considerer comme double, ne parle pas contre notre hypothese, 
car les nerfs provenant de deux sources diflerentes ont pu etre 
attires en m&eme temps des leur formation, e’est-a-dire a un stade 
otı la patte, qui exerce cette action attractive, est encore depourvue 
d’innervation. 

Un fait qui se degage de mes experiences est que l’espace dans 
lequel l’action attractive de la patte se propage est assez etendu. 
Des resultats de RoGers, il semble que seuls les fragments de la 
moelle transplantes dorsalement par rapport au membre et a son 
voisinage immediat, sont influences. Par contre, ceux grefles 
ventralement, en arriere ou en avant, ne le sont pas. Chez les 
larves parabiotiques de Triturus, que je viens de decrire, le ganglion 
du nerf vague de l’embryon parasite ne se trouve pas dorsalement, 
mais lateralement par rapport a la patte de l’höte, et en outre la 
distance qui separe ces deux organes est beaucoup plus considerable 
que dans les experiences de RoGErs. 

D’autre part, le fait que les membres anterieurs peuvent attirer 
les branches du nerf vague du m&me animal situe beaucoup plus 
en avant (dans les cas de parabiose produits au stade 14-15), 
ainsi que des rameaux des nerfs rachidiens externes, me permettent 
de conclure que l’action attractive des organes peripheriques se 
propage dans toutes les directions en forme d’eventail. Elle agit 
sur les centres nerveux habituels, comme sur ceux qui par hasard 
arrivent ä se trouver dans ce champ d’influence. Il y a lä certaine- 
ment une gradation dans l’intensite de cette action attractive; 
celle-ci serait plus forte au voisinage immediat du membre et 
faıblirait au fur et a mesure qu’on s’en 6loigne; c’est ainsi qu’on 
peut expliquer la difference des resultats de RoGERS de ceux que 
je viens d’observer. Lorsqu’on transplante des fragments de 
moelle dans le voisinage d’une patte anterieure, alors que les 
centres medullaires de la region brachiale de la larve sont restes 
intacts, seuls les greffons les plus proches, c’est-A-dire ceux qui se 
trouvent dans la region de l’intensit€ maximum, seront influences. 
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et les nerfs qui en naissent seront attires par le membre, en m&me 
temps que ceux de la moelle de I’höte. Dans les cas de parabiose 
olı les membres internes sont depourvus de leurs centres nerveux 
habituels, ce sont les nerfs lointains de la zone d’intensite minimuur, 
qui sont attires, ce qui n’arrıve pas normalement. Or, ce fait 
confirme d’une maniere d&monstrative notre point de vue: ce sont 
les organes sans innervation qui possedent une action attractive 
pour les nerfs; cette influence serait epuisee ou neutralisee lorsque 
les tissus sont abordes par les filets nerveux. 


Il. L’ATTRACTION NERVEUSE EST-ELLE DE NATURE « SPECIFIQUE » ? 


Sous le mot «speecifique », je n’entend pas faire une distinetion 
entre les nerfs rachidiens et craniens, car si l’on part de ce point 
de vue, ma discussion est superflue. Comme on l’a vu de mes 
experiences, ainsi que de celles de DETWILER, NICHOLAS et d’autres 
auteurs, les membres anterieurs peuvent tre innerves aussi bien 
par les nerfs rachidiens de n’importe quelle region (par ceux qui 
normalement ne contribuent pas a la formation du plexus brachial) 
que par les nerfs craniens. Mais c’est une erreur de vouloir separer 
les nerfs de la tete de ceux du corps, car au point de vue fonc- 
tionnel je ne vois pas de difference; les uns comme les autres se 
composent de fibres somatiques motrices et sensitives et d’elements 
sympathiques. Il n’est done pas etonnant de voir penetrer des 
branches de nerfs cranıens dans les pattes anterieures. 

Par contre, si l’on fait une distinetion entre les nerfs somatiques 
et visceeraux, il semble nettement qu’alors l’attraction soit sp6ci- 
fique. Les experiences ci-dessus decrites n’apportent pas, ıl est 
vrai, de preuves en faveur de cette hypothese, mais une serie 
d’autres resultats que je viens de signaler ailleurs sont tres d&mons- 
tratifs (1937). Contrairement aux affırmations de DETWILER, je 
viens de constater que les vesicules optiques et olfactives trans- 
plantöes a la place d’une ebauche de membre n’exercent aucune 
influence attractive sur les nerfs rachidiens moteurs et sensitifs 
(somatiques); seuls les elements sympathiques sont, dans ce cas, 
nettement actives. Un organe visuel, transplant& dorsalement par 
rapport ä l’extr&mite anterieure, ne provoque pas la d&viation des 
nerfs mixtes; or, ceux-ci passent au voisinage du greffon; ä ce 
niveau, on trouve sur son parcours un amas de cellules nerveuses, 
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qui rappelle par sa forme le ganglion ophtalmique (ciliaris) et 
dont se dötachent des fibres qui vont se terminer au contact de 
la membrane pigmentaire de l’osil. 

Dans les cas de parabiose, nous avons vu que les elements 
nerveux, contrairement aux aflirmations de DETWILER, ne semblent 
pas s’attirer mutuellement; les deux ganglions glosso-pharyngiens- 
vagues internes (des deux larves), m&me s’ils se trouvent l’un ä 
cöte de l’autre, ne paraissent pas echanger entre eux des fibres, 
bien qu’il y en ait tres souvent qui traversent d’une larve ä l’autre 
pour aller se terminer au contact de la musculature et de la peau 
des branchis. D’autre part, chez les anımaux parabiotiques de 
Triturus produits au stade 28-29, ainsi que dans les cas de trans- 
plantation de fragments de moelle au voisinage du canal medullaire 
normal, je n’ai pas pu voir de deviation des nerfs de leur trajet 
habituel pour aller d’un systeme nerveux a l’autre. 

Ces faits, tres demonstratifs, parlent nettement en faveur de 
notre hypothese, que seuls les organes peripheriques (muscle et 
peau) exercent une influence attractive sur les nerfs, influence qui 
serait de nature specifique; les organes de la vie de relation attire- 
raient les fibres somatiques et ceux de la vie vegetative influence- 
raient les elements sympathiques. 


Il. MECANISME DE L’ACTION ATTRACTIVE. 


Il m’est difficile, a l’heure actuelle, de me prononcer sur le 
mecanisme de l’action attractive des organes peripheriques sur les 
nerfs. Dans mes travaux anterieurs, j’aı deja entame la discussion 
de cette question; je m’y suis pronone£ contre l’hypothese de Weiss 
qui, comme on le sait, admet que les fibres nerveuses, pour atteindre 
les organes peripheriques, ne font que suivre la voie de la moindre 
resistance. Dans les cultures de tissus, ainsi que dans l’organisme 
vivant, ıl y aurait une orientation micellaire en rapport avec l’in- 
tensite de la eroissance d’un organe et dont dependrait la direction 
des prolongements neuronaux. Cette hypothese ne cadre guere avec 
les donnees experimentales que je viens d’enumerer, aA savoir 
l’innervation atypique des organes peripheriques chez les larves 
parabiotiques. Il est difficile de comprendre, si l’on admet cette 
theorie, pourquoi normalement les membres anterieurs ne sont 
jamais abordes par les branches du nerf vague, et pourquoi, lorsque 
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ces extremites sont depourvues de leurs centres nerveux, elles sont 
penetrees par les rameaux de la IX-X® paire, d’autant plus que 
chez les larves parabiotiques que je viens de deerire, la situation 
respective de ces deux formations n’a pas et& alteree; par conse- 
quent, ıl n’y a guere de changement dans l’orientation micellaire. 
Il en est de m&me des cas otı les branches des nerfs externes passent 
transversalement en avant de la corde dorsale pour aller se rendre 
vers le myotome depourvu de son innervation normale. Ces faits 
parlent nettement contre l’hypothese de Weiss, et sont plutöt en 
faveur de la pr6ösence d’une action attractive exercee par les organes 
peripheriques sur les nerfs, action qui doit &tre due, ainsi que je 
viens de le constater, a la suite d’autres experiences, ä la eroissance 
et ä la differenciation de ces organes. 

Lorsque, chez les larves d’Amblystoma, on transplante dorsalement 
par rapport ä sa place normale, l’ebauche d’un membre, celle-ci, 
en se d&veloppant, attire des nerfs qui pour l’atteindre empruntent 
des voies atypiques en passant transversalement entre les faisceaux 
musculaires du myotome. Cette deviation des nerfs ne s’observe 
que dans les cas ou le bourgeon de la patte heterotopique se deve- 
loppe tres rapidement. Par contre, dans les cas ou la croissance 
du greffon est lente, ce phenomene ne s’observe pas, et le membre 
en situation dorsale reste souvent sans innervation, ou est penetre 
plus tard par les nerfs de voisinage dont le trajet, jusqu’a ce niveau, 
est normal. 

Apres transplantation d’un bourgeon de membre de larves de 
Triturus plus avancees (au stade A0-42 du tableau de Harrison) 
sur des larves d’Amblystoma jeunes (stade 28-29), j’aı observe un 
fait analogue. Le greffon hetero-embryonnaire, dans la majorite 
des cas, reste stationnaire dans son developpement; comme au 
moment de l’operation, il marque le debut de sa digitation alors 
que les pattes de l’höte sont deja completement diflereneiees. Ges 
membres, qui sont pour ainsı dire inactifs, n’exercent au debut 
aucune attraction sur les nerfs; nulle part on ne peut trouver de 
branche nerveuse qui traverse le myotome pour les aborder. A des 
stades plus avances, les pattes greflees commencent a subir de 
legers changements et marquent un debut de differenciation; elles 
sont alors abordees par les elements nerveux de l’höte qui passent 
a leur voisinage. 

Il semble done nettement que la croissance, et surtout la difle- 
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renciation d’un organe, jouent un grand röle dans l’attraction 
nerveuse, mais ces deux processus agissent-ils en &laborant des 
substances chimiques neurotropes, ou bien par un mecanisme 
physique ? C’est la une question tres compliquee. Dans mes travaux 
preeedents, je me suis prononce en faveur de la deuxieme possibilite, 
puisque dans les experiences de ceultures de tissus nerveux ıl etait, 
jusqu’ä maintenant, impossible de provoquer la deviation des fibres 
nerveuses au moyen des substances extraites d’organes (HARRISON, 
Weiss). Par contre, les fragments de muscles explantes en meme 
temps que les elements nerveux semblent en influencer la eroissance 
et la diflerenciation (GRIGORIEFF, HorDLEY). Il est cependant difficile 
d’exclure completement la theorie chimique, puisque, ainsi que nous 
le savons, les conditions de croissance in vitro ne sont pas les mömes 
qu’in viwo. Et d’autre part, un seul et m&me organe, comme 
l’epithelium qui tapisse la cavite buccale chez les embryons de 
Mammiferes, peut posseder des parties a neurotropisme positif 
(celle qui donne naissance A la muqueuse gingivale) et des parties A 
neurotropisme negatif (celle qui fournit l’&mail). Il est done possible 
qu’en 6crasant un tel tissu, ces deux substances qui seraient peut-etre 
de nature chimique differente se neutralisent l’une l’autre, d’oü 
les resultats negatifs (JAQuERoD, 1937). Mes recherches ulterieures 
me permettront peut-etre de resoudre ce probleme. 


III. BASE ANATOMIQUE DES DIFFERENTS REFLEXES «BIANIMAUX » 
CHEZ LES LARVES PARABIOTIQUES. 


Les constatations microscopiques que je viens de signaler semblent 
eelaireir la question des differents reflexes qui se propagent d’un 
animal a l’autre dans les cas de parabiose. Ainsi, le fonetionnement 
synchrone des membres externes des jumeaux (produits au stade 14- 
15), trouve son explication dans le fait que ces pattes, appartenant 
a des larves differentes, recoivent leur innervation d’une moelle 
unique, moelle qui resulte de la soudure de deux moities de plaques 
neurales (provenant chacune d’une larve differente) mais qui, par 
sa forme et sa constitution, ne differe en rien du canal neural d’une 
larve unique. Ces deux moities sont reliees entre elles par les fibres 
commissurales, qui mettent certainement en connexion les centres 
qui contribuent ä l’innervation du membre anterieur externe d’une 
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larve parabiotique avec ceux qui president a l’activite de la patte 
externe de l’autre larve, d’ou leur fonetionnement synchrone. 

L’absence de synehronisme entre le fonctionnement des membres 
externes et internes est Justement due ä leur innervation provenant 
de source differente: ceux du cöte interne recoivent souvent des 
branches du nerf vague ou d’autres centres qui n’ont rien & faire 
avec les nerfs brachiaux. 

Enfin, la simultandite du reflexe de deglutition chez les deux 
larves accol6es est sans doute due aux connexions de leurs centres 
rhombeneephaliques, car, comme je l’aı montre plus haut, la soudure 
entre les deux jumeaux commence deja tres souvent au niveau 
de la vesicule c6r&ebrale posterieure, ot l’on constate que les faisceaux 
longitudinaux descendants d’un anımal s’entrecroisent avec ceux 
de l’autre. 

Chez les larves parabiotiques unımedullaires produites au stade 
28-29, les reflexes se propageant d’un anımal a l’autre trouvent 
egalement parfois leur explication dans la continuite d’un systeme 
nerveux central avec l’autre. Mais, tres souvent, il s’agit simple- 
ment de connexions peripheriques: ainsi, le reflexe branchial d’un 
anımal a la suite de l’excitation de la patte de l’autre est sans 
doute dü ä la branche du nerf vague, qui traverse d’une larve & 
l’autre et contribue a l’innervation de son membre anterieur. Il y 
a donc la une innervation simultanee par le nerf de la X® paire 
des branchies d’un embryon et de la patte de l’autre. 

(Juant aux membres anterieurs des larves parasites qui fonc- 
tionnent tantöt synchroniquement tantöt asynehroniquement avec 
ceux de l’höte, cela est sürement lie a leur mode d’innervation: 
comme on l’a vu plus haut chez certains embryons, les nerfs du 
plexus brachial de I’höte se bifurquent et abordent simultan&ment 
les pattes anterieures du m&eme anımal et celles du parasite, ce 
qui explique leur fonetionnement synchrone. Par contre, dans 
d’autres cas, les membres anterieurs de l’embryon enroule restent 
sans nerfs ou recoivent quelques filets nerveux des centres extra- 
brachiaux, soit du m&me anımal, soit de la larve porteur du grefion; 
il n’est donc pas etonnant de voir, dans ces cas, un asynchronisme 
dans les contractions des pattes des deux embryons soud6s. 
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RESUME 


Des jumeaux parabiotiques unimedullaires ont &t& produits, par 
accolement, sur des larves d’Amblystoma punctatum et de Triturus, 
soit au stade 14-15 du tableau de HARRISON apres resection chez 
une des larves d’une grande partie de la moitie droite de la plaque 
neurale et chez l’autre de la moitie gauche, soit au stade 28-29 
apres extirpation A l’un des embryons d’un fragment etendu de 
canal neural et ä l’autre d’un lambeau de la peau. 

Chez les animaux parabiotiques de la premiere serie, seule la 
moelle d’une grande partie du corps 6tait commune aux deux 
larves; le reste des organes, ainsi que la tete et la queue, etait 
propre ä chacune d’elles. La moelle, malgre sa provenance de deux 
moities diflerentes de plaques neurales et sa continuite en avant 
avec deux encephales, avait une forme et une constitution tout 
a fait typiques, comme s’ıl s’agissait du canal neural d’un embryon 
unique. La decussation des faisceaux de projection et l’entrecroise- 
ment des fibres commissurales avaient lieu comme normalement, 
bien que dans ces cas les fibres provenaient d’anımaux differents. 

Les nerfs rachidiens, originaires de cette moelle et de ganglions 
rachidiens qui l’accompagnent, contribuent a l’innervation d’une 
des moities de chaque larve (moitie externe), c’est-A-dire dans 
l’ensemble une larve unique. L’autre moitie, avec le membre dit 
interne de chaque embryon, soit restait sans innervation, soit 
recevait des branches du nerf vague, ou encore des rameaux 
passant transversalement en avant de la corde et se detachant 
des nerfs rachidiens externes. 

Les ganglions glosso-pharyngiens-vagues internes des deux 
larves, qui se trouvent souvent l’un a cöte de l’autre n’exercent 
aucune influence attractive l’un sur l’autre, tandıs que les fibres 
nerveuses de ces complexus ganglionnaires passent souvent d’un 
embryon a l’autre pour aller en innerver la musculature et la peau 
des branchies. 

Chez les jumeaux parabiotiques de la deuxieme serie, l’une des 
larves (a qui je n’aı extirpe qu’un fragment de la peau), consideree 
comme porteur du greffon, est normale, et l’autre (ä qui j’ai extirpe 
une grande partie de la moelle) dite parasite est enroulee; elle ne 
possede que son enc&phale et sa moelle caudale. 
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Dans la region aneurale, cette larve est abordee par les nerfs 
venant de l’embryon normal, qui, pour l’atteindre, soit traversent 
transversalement le myotome, soit le contournent ‚dorsalement ou 
ventralement. Parfois les nerfs du plexus brachial de l’animal 
porteur du greffon se subdivisent en deux branches, dont les unes 
contribuent ä l’innervation des pattes de la me&me larve et les 
autres a celle du parasite. 

Dans plusieurs cas, les membres de l’embryon normal, qui 
possedent leur propre innervation au complet, sont encore abordes 
par des branches venant des nerfs craniens de la larve parasite. 

Gräce a la continuite des centres des deux larves soudees et du 
passage de nerfs d’un embryon a l’autre, on observe une serie de 
reflexes « blanımaux », comme celui de la deglutition, qui se mani- 
feste sımultan&ement chez les deux larves lorsqu’on approche de 
l’une d’elles la nourriture, les mouvements synchrones des membres 
externes bien qu’appartenant ä differentes larves. Le reflexe des 
branchies d’un embryon ä la suite de l’excitation des membres 
anterieurs de l’autre, ete. 

Le faıt que la moelle commune aux deux larves a une forme 
et un diametre normal, malgre sa continuite en avant avec deux 
enc£phales, me conduit a conclure que ces deux phenomenes se 
trouvent, non pas sous l’influence des centres superieurs, mais 
plutöt sous celle des territoires d’innervation qui dans ces cas sont 
egaux A ceux d’une larve unique. 

L’innervation des membres anterieurs ou des somites, depourvus 
de leurs centres habituels, par le nerf vague du meme animal, 
par les nerfs rachıdiens et cranıens du deuxieme jumeau, qui pour 
atteindre les nouveaux territoires doivent emprunter des trajets 
anormaux, ne peuvent s’expliquer autrement que par l’action 
attractive de ces organes sur les nerfs. 

Gette action attractive semble s’exercer uniquement par les organes 
non encore innerv6s, et doit probablement &tre de nature specifique, 
prenant en consideration la separation entre les elements somatiques 
et sympathiques et non pas entre les nerfs craniens et rachidiens. 

Seuls les organes peripheriques (muscles et peau) semblent attirer 
les nerfs somatiques; par contre l’@il transplante heterotopique- 
ment attire les elements sympathiques. 

(Quant aux elements nerveux, ils ne paraissent pas s’attirer 
mutuellement. 
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EINLEITUNG. 

Die Ontogenese der Süsswasserpulmonaten ist von älteren 
Autoren (LEREBOULLET 1862, LANKESTER 1874, Ragı 1875, 1879, 
Foı 1379/80, WoLrson 1880) sehr genau beobachtet und beschrieben 
worden. Da aber die mikroskopische Technik damals noch zu 
wenig entwickelt war, um an diesem schnittechnisch ziemlich 
schwierigen Material mit Erfolg angewandt zu werden, machten 
diese Forscher ihre Beobachtungen meist am lebenden Tiere oder 
an Total-Präparaten. Es ist daher verständlich, dass ihre Be- 
schreibungen, obwohl sie zum Teil erstaunlich genau und zutreffend 
sınd, doch manche Fragen im Unklaren lassen mussten. Auch 
widersprachen sich ihre Behauptungen sehr oft und wurden jeweilen 
aufs heftigste bekämpft und verfochten, ohne dass letzten Endes 
die Richtigkeit der einen oder andern Ansicht einwandfrei erwiesen 
worden wäre. 

So erscheint es verständlich, dass verschiedene spätere Forscher 
einige dieser unabgeklärten Fragen mit den erweiterten Möglich- 
keiten der heutigen mikroskopischen Technik untersucht haben. 

In neuerer Zeit haben sich Hormes (1900) und WIERZEJSKI 
(1905) eingehend mit der Embryogenese der Süsswasserpulmonaten 
beschäftigt. Aber Hormes berücksichtigte nur die Furchung und 
Keimblätterbildung, und auch WıErzEJsKı richtete sein Haupt- 
augenmerk auf die erste Periode der Entwicklung und suchte 
namentlich die Herkunft der Organanlagen von den ursprünglichen 
Blastomeren abzuleiten. Beide Forscher verfolgten vor allem die 
Schicksale der Zellgenerationen, und wenn auch WIERZEJSKIS 
Untersuchungen sich über die ganze Embryonal-Periode erstrecken, 
so hat er doch nicht alle Fragen der späteren Organogenese ein- 
gehend untersucht, sodass auch hier noch manches oflen blieb. 

Es sind daher viele Probleme dieser Embryogenese nachzu- 
prüfen, ungelöste Fragen zu klären und bei umstrittenen Behaup- 
tungen zu entscheiden, welche der sich widersprechenden Ansichten 
zu bestätigen sei. 

In der vorliegenden Arbeit ist versucht worden, dies für einige 
Punkte zu tun. Die Fragestellung bringt es mit sich, dass ich 
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jeweilen zuerst die Ansicht der verschiedenen Autoren kurz wieder- 
geben muss, bevor ich die Resultate meiner eigenen Beobachtungen 
mitteile. 

Die hauptsächliche Problemstellung sei im folgenden kurz 
angedeutet. 

Die Entwicklung der Süsswasserschnecken wird als eine „direkte“ 
bezeichnet. Das die Eihülle verlassende Tier erscheint äusserlich 
als eine der erwachsenen ähnliche Schnecke mit harter Kalkschale. 
Es bewegt sich selbständig, verschafft sich seine Nahrung und lebt 
wie das erwachsene Tier. Es fehlen ihm zwar noch die Geschlechts- 
organe, sie werden im Laufe der postembryonalen Periode gebildet. 
Die Anlage noch fehlender Organe, auch wenn sie postembryonal 
erfolgt, gehört zur direkten Entwicklung. Unterscheidet sich aber 
das schlüpfende Junge vom adulten Tiere ausserdem noch durch 
den Besitz sogenannter Larvenorgane, die später wieder abgebaut 
werden, so sprechen wir von einer Metamorphose; das Junge ist 
eine Larve, mit dem Verlust der transitorischen Organe wird es 
zum Jungtier. 

Wie steht es nun in diesem Punkte mit den Wasserpulmonaten ’ 
Entspricht die innere Struktur des schlüpfenden Tieres dem 
äussern, anscheinend adulten Bau ? Oder besitzt es gewisse 
embryonale oder larvale Organe, die es zur Larve stempeln ? 
Werden ferner in der eigentlichen Embryonalperiode, dem Ab- 
schnitt der Ontogenese, der sich im Innern der Eihüllen abspielt, 
alle Organe in direkter Folge angelegt, oder finden wir vielleicht 
in dieser Zeit Larvenorgane, die nach Erfüllung ihrer Funktion 
verschwinden ? Sind gewisse Organe des Embryos, die dem 
erwachsenen Tiere fehlen, wie der Eiweiss-Sack oder die Nuchal- 
zellen, Frühstadien von Organen des fertig ausgestalteten Tieres, 
oder sind sie besondere Organe der Jugendphase ? Und wenn sie 
es sind, fällt das Ende ihrer Lebensdauer und ihr Verschwinden 
mit dem Zeitpunkt des Schlüpfens zusammen ? 

Die Ansichten der Autoren über diese Fragen lauten entweder 
widerspruchsvoll oder sehr unbestimmt, sodass sich die Aufgabe 
stellt, diese Punkte nachzuprüfen, um entscheiden zu können. 
welcher Entwicklungstypus vorliegt. 
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MATERIAL UND TECHNIK. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden an Eiern und Em 
bryonen von Lymnaea (Lymnaea) stagnalıs L., Lymnaea (Stagnıi- 
cola) palustris Müller, Planorbis (Planorbis) corneus L. und Physa 
(s. s.) acuta Drap. vorgenommen. 

Es ergaben sich keine wesentlichen Unterschiede zwischen den 
einzelnen Arten, sodass die an der einen gewonnenen Resultate 
meistens auch für die andern Geltung haben. Alle Arten finden 
sich in Tümpeln und Bächen der Umgebung Basels und pflanzen 
sich in Aquarien bei gewöhnlicher Zimmertemperatur fort. Es 
wurden die allgemein üblichen Fixierungs- und Färbungsmethoden 
angewandt. 

Junge Embryonen wurden in den Eiern fixiert, nachdem diese 
aus der Laichhülle herausgenommen und durch Rollen auf Filtrier- 
papier von der anhaftenden Gallerte befreit worden waren. Die 
Eihülle wurde vor der Konservierung angestochen. Bei älteren 
Embryonen wurden vor dem Fixieren die Eihülle und auch die 
Kalkschale vollständig entfernt. 
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ISbEDT:: 
BIOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN. 


ad) ALLGEMEINES ÜBER DIE LAICHGALLERTEN. 


Ablage und Bau der Laiche. — Die Eigelege der 
Wasserpulmonaten sind die bekannten Laichgallerten, die an die 
Blattflächen und Stiele von Wasserpflanzen, an Steine oder an die 
Wände des Aquariums angeklebt werden. Die Eier liegen in der 
Gallerte eingebettet. 

Wir bezeichnen im folgenden als Ei: Die Eizelle mit Eiweiss 
und Eihülle. 

Die goldglänzende Eizelle ist suspendiert im klaren, gelblichen 
Eiweiss, das von einer zähen, farblos durchsichtigen Hülle um- 
geben ist. Die Eier von Lymnaea und Physa sind oval, die Planorbis- 
Eier kugelig. Die Laichpakete der Lymnaeen sind länglich, dreh- 
rund, farblos durchsichtig, diejenigen von Physa ähnlich, aber 
kleiner; der Planorbis-Laich ist eine flache, ovale Gallertscheibe, ın 
der die Eier in einer einzigen Schicht eingebettet liegen, und zwar 
so dicht nebeneinander, dass sie sich gegenseitig abflachen und 
polyedrische Gestalt annehmen. Die Laichgallerte von Planorbis 
ist ebenfalls durchsichtig, aber gelblich gefärbt und härter, trockener 
als die der Lymnaea-Arten, die im Innern stets schleimig und 
zähflüssig bleibt. Die Oberfläche des Planorbis-Laiches weist eine 
Modellierung von konzentrischen Wülsten auf, die wahrscheinlich 
durch eine in mehreren Schüben erfolgende Ablage entstehen. 

NEKRAssow (1929) schliesst aus der Form der Laichgallerte, 
dass sie als flaches Band abgelegt wird, das zuerst rundherum, 
längs des Aussenrandes der Gallertscheibe gezogen wird und dessen 
Ende dann das Innere des Ringes völlig ausfüllt. Es ist mir nie 
gelungen, die Ablage des Planorbis-Laiches zu beobachten ; aber ich 
fand mehrmals ganz frisch gelegte Laiche, deren Aussehen eine 
derartige Ablage unwahrscheinlich erscheinen lässt. Es sind 
nämlich dicke, weiche, unförmliche Klumpen, in der Mitte höher 
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als am Rande. Erst nach der Ablage verflacht und verbreitert 
sich der Laich zur Scheibe, wobei seine Oberfläche zu den konzen- 
trıschen Wülsten erstarrt. 

Bei der Ablage sind alle Laiche weich und opak; in den ersten 
Stunden quellen sie unter Wasseraufnahme zur klaren, festen 
Gallerte auf. Bei Lymnaea lässt sich zeigen, dass der Laaich bei 
der Ablage aus einem diekwandigen, zähen, in der Längsrichtung 
aufgeschlitzten Schlauch besteht, in dem die Eier frei liegen. Die 
schlitzförmige Öffnung findet sich an der Seite, mit der die Gallerte 
der Unterlage anhaftet. Sogleich nach der Ablage, beim Aufquellen 
des Laiches, verschmilzt und verschwindet dieser basale Schlitz. 

Zahlreiche Messungen und Wägungen, die im Zusammenhange 
mit der später zu besprechenden Stoflaufnahme aus dem Milieu 
durchgeführt wurden, ergaben, dass der Laich bei der Wasser- 
aulnahme wohl an Gewicht, nicht aber an Grösse zunimmt. Man 
muss daher annehmen, dass die Wandung des Schlauches sich 
nach innen ausdehnt und die Gallertmasse dabei zwischen die 
einzelnen Eier eindringt, so dass diese nun jedes für sich wohl 
eingebettet in der Gallerte drin liegen. 


Grösse und "Gewırcht der @allTeritenseenkd 


Eier. Die Grösse der von mir gemessenen Laiche betrug: 
Gesamtlaich: 
Art Länge 3reite Dicke Häufigste Grösse 
mm mm mm mm 
Lymnaea stagnalıs . 9-40 329 3-5 20x Ax4h 
Planonbise 10-26 6-17 1,5-2 PIE E5 
Physa N. RL 
Einzelei: Eizelle: 
(Grösse Durchmesser 
mm mm 
Lymnaea stagnalis 5X IX 0,12 
Planorbis au WE I RA 0.15 
Physa EDEN 0,13 


Es lässt sich keine Zu- noch Abnahme des Volumens weder des 
Gesamtlaiches noch des einzelnen Eies während der Entwicklung 
feststellen. 
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Das Gewicht der Laichgallerten betrug bei der Ablage für 
Lymnaea stagnalis von 123 bis 623 mg, am häufigsten zwischen 150 
und 250 mg, das Gewicht des einzelnen Kies von 0,85 bis 1,55 mg. 

Die Laiche von Planorbis wogen von 87 bıs 414 mg, am häufigsten 
zwischen 100 und 200 mg. Die Planorbis-Eier konnten nicht isoliert 
gewogen werden; denn sie lassen sich nicht aus der Gallerte heraus- 
schälen, da diese hart ist und die sehr zarten Eihüllen leicht 
zerreissen. 

Nach einer in den ersten Stunden erfolgenden Gewichtszunahme, 
die auf der schon erwähnten Wasseraufnahme beruht, erfolgt 
meistens eine langsame, geringe Gewichtsabnahme mit ziemlich 
unregelmässigen Schwankungen bis zum Ende der Entwicklungs- 
zeit. Die anfängliche Gewichtszunahme beträgt bei Lymnaea 
stagnalis bis zu 87,2%, bei Planorbis bis zu 36,7%. 

Dass dieses Schwererwerden in der Hauptsache auf der Aul- 
nahme von Wasser beruht und nicht, oder nur unwesentlich, auf 
einer Stoflaufnahme aus dem umgebenden Medium, geht aus dem 
Verhältnis des Trockengewichtes der ganzen Laiche zu ihrem 
Frischgewicht hervor. Das Trockengewicht beträgt bei eben 
abgelegten Laichen bis zu 8% des Frischgewichtes; der Prozent- 
satz sinkt sogleich nach der Ablage während der Periode des 
Aufquellens und bleibt dann während der ganzen Dauer der 
Entwicklung konstant, nämlich ca. 5%. Wir werden auf diese 
Gewichtsverhältnisse bei der Besprechung der Abhängigkeit der 
Laiche vom Milieu noch zurückkommen (p. 168). 


Anzahl der Eier. —- Die von mir beobachteten Laiche 
von Lymnaea stagnalis enthielten im Minimum 27, im Maximum 
163 Eier; am häufigsten fanden sich solche mit 60 bis 80 Eiern. 
Bei Planorbis fand ich 9 bis 136 Eier; am häufigsten waren es 
40 bis 60. 

Ein Paar von Lymnaea stagnalıs legte im Sommer 1933 im Ver- 
laufe von 29 Tagen 20 Laiche mit zusammen 1557 Eiern, ein 
einzelnes Exemplar von Planorbis in 41 Tagen 17 Laiche mit 
zusammen 1937 Eiern. 

In den meisten Laichen stirbt ein kleiner Prozentsatz von 
Embryonen auf frühen Entwicklungsstadien ab. 

In vielen Laichen finden sich einige Eier ohne Eizelle. Jedes Ei 
enthält ın der Regel einen einzigen Keim, doch findet man auch 
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Eier mit zwei und mehr Embryonen. Aber die mehrkeimigen Eier 
entwickeln sich nie sehr weit; selbst bei Zwillingseiern kommt es 
selten zur vollständigen Entwicklung. 

Gegen Ende der Laichperiode findet man oft Gallerten mit sehr 
wenigen oder gar keinen Eiern, auch etwa solche, in denen die 
Keime direkt in der Gallerte drin liegen, ohne von einer Eihülle 
umgeben zu sein. 


Die Struktur des Eies. — Bei der Eiablage sind die 
Reifeteilungen meistens im Gange oder schon vollzogen. Die 
Richtungskörperchen sind deutlich an der Oberfläche der Eizelle 
haftend sichtbar. Das Zyto- 
plasma ist stark vakuolisiert, 
das Netzwerk zwischen den 
Vakuolen reichlich mit Dotter- 
körnchen durchsetzt. Auf den 
mit reinem Osmiumtetroxyd 
fixierten Präparaten findet man 
kleine Fettkörner lose an- 
geordnet im ganzen Ei verteilt 
(Fig. 1). 

Die Eier von Planorbis 
bieten denselben Anblick wie 
die von Physa, während die 
Lymnaea-Eier viel mehr Fett- 
körnchen enthalten. Manchmal 
FOR erscheint der Schnitt infolge 
ihrer dichten Anhäufung bei- 


Fig. 1. e 
$ en nahe vollkommen geschwärzt. 
Längsschnitt durch die Eizelle eines n P 
frisch gelegten Eies von Planorbıis. Schon im Laufe der ersten 24 


Stunden spielen sich neben den 
Furchungsvorgängen, die zur Morula führen, auch im Innern des 
Eiplasmas selbst bedeutende Veränderungen ab; denn nach einem 
Tage erscheint des Plasma körnig, die Vakuolen sind verschwunden, 
die Fettkörnchen weniger zahlreich, aber grösser, vielleicht zu- 
sammengeflossen. Sie sind nicht mehr gleichmässig verteilt, 
sondern konzentrieren sich im Innern des Eies. 


Die Dottermembran. — Die Angaben über das Vor- 
handensein einer Dottermembran lauten sehr verschieden. LErE- 
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BOULLET und For stellen fest, dass sie nicht existiert, während 
Wourson und WIERZEISKIı ebenso bestimmt aussagen, eine solche 
Membran gesehen zu haben. 

leh schliesse mich der Ansicht LEREBOULLETS und Fors an. 
Wohl täuscht die Berührungsfläche zweier Substanzen mit ver- 
schiedenem Brechungsindex, im vorliegenden Falle die Grenze 
zwischen Zytoplasma und Eiweiss, namentlich bei Betrachtung 
des ganzen Eies, sehr leicht das Vorhandensein einer Membran 
vor. Es ist aber auf Schnitten verschiedenster Fixierungen und 
Färbungen auch bei stärkster Vergrösserung keine Membran zu 
erkennen, auch nicht an der Austrittstelle der Richtungskörper, 
wo sie sich entweder über diese hinüberwölben oder von ihnen 
durchstossen werden müsste. Manchmal erscheint auf Schnitten 
das Plasma an den Rändern etwas verdichtet, aber nicht zu einer 
eigentlichen Membran. Wir sehen das an Figur 1, und wenn wir 
die Schnittserie, der die Figur entnommen ist, ganz durch ver- 
folgen, so bestätigt sich an den letzten, tangential geführten 
Schnitten das Fehlen einer Membran besonders deutlich. 


Dauer der Entwieklung. — Die Hauptlaichperiode 
dauert von März bis Juli; doch werden bei warmer Witterung bis 
in den Herbst hinein noch Laiche abgelegt. Entgegen manchen 
Angaben in der Literatur laichten die Tiere im Winter nie, auch 
wenn die Aquarien im geheizten Laboratorium standen. KünkeEı 
(1908) gibt an, dass bei seinen Versuchstieren die Eiablage ausser 
in den Monaten März und April das ganze Jahr hindurch erfolgte. 
Es mag dies vielleicht je nach Gegend und Klima verschieden sein. 


Ich muss erwähnen, dass meine Schnecken im Sommer 1933 
und 1934 reichlich Eier ablegten, während die Tiere, die ich im 
Sommer 1935 und 1936 hielt, bei sonst normaler Lebensweise und 
Nahrungsaufnahme äusserst spärlich laichten. Da die Zuchten 
stets unter denselben Bedingungen gehalten wurden, ist wohl 
anzunehmen, dass die ın den beiden letzten Jahren besonders 
lang andauernde Kälteperiode im Frühjahr am Ausbleiben der 
normalen Legetätigkeit Schuld trug. Es fanden sich nämlich in 
diesen beiden Sommern auch im Freien auffallend wenig Laiche, 
überhaupt wenig Wasserschnecken. 

Die durchsehnittliche Dauer der Embryonalperiode von der 
Eiablage bis zu dem Zeitpunkte, in dem die Tiere den Laich zu 
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verlassen beginnen, beträgt im Frühling und Sommer bei Lymnaea 
stagnalıs drei, bei Planorbis zwei Wochen bei Wassertemperaturen 
von 14-24° C. Die Dauer der Entwicklung wird von verschiedenen 
Faktoren beeinflusst und variiert sehr stark je nach Saison, Tem- 
peratur, mehr oder weniger häufiger Erneuerung des Wassers ete. 
Die Variabilität muss auch von innern Faktoren abhängen; denn 
sogar die Entwicklungsdauer von Embryonen in derselben Gallerte 
kann sehr verschieden sein. Ich habe eintägige Embryonen 
geschnitten, bei denen der Blastoporus sich schon geschlossen hatte, 
während andere desselben Alters sich noch auf den ersten Furchungs- 
stadıen befanden. 

Das Faktum wird auch ın der Literatur mehrfach erwähnt. 
Sowohl LEREBOULLET als auch RagL und WIERZEJSKI geben 
Entwicklungszeiten an, die zwischen drei und sechs Wochen 
variieren. 


Abhängigkeit der Entwicklung von den 
Milieufaktoren. — Eine Erhöhung der Wassertemperatur 
innerhalb der Grenzen der normalen Temperaturspanne beschleunigt 
die Entwicklung. Werden diese Grenzen jedoch überschritten, so 
erweist sich der Einfluss der Temperatur als schädigend für die 
Embryonen. Laiche, die in Wasser von 27-28° C., also bei dauernd 
höherer als der durchnittlichen Normaltemperatur aufgezogen 
wurden, entwickelten sich anfänglich viel rascher als normale 
Zuchten, starben dann aber regelmässig in der zweiten Hälfte der 
Embryonalperiode ab. Bei noch höheren Temperaturen (35° C.) 
starben sie schon nach 1 bis 2 Tagen. Umgekehrt wird bei niederen 
Temperaturen (10-12° C.) die Entwicklung in den Anfangsstadien 
verzögert; auf späteren Stadien sterben die Keime ab. Sie sind 
also an gewisse Temperaturgrenzen gebunden, die aber vielleicht, 
wenn die Schwankungen nicht so unvermittelt auftreten, wie dies 
bei meinen Versuchen der Fail war, sich ziemlich viel weiter hınaus- 
schieben lassen. Man kann dies aus der Tatsache schliessen, dass 
offenbar auch in der Natur grosse, örtlich bedingte Verschieden- 
heiten und Anpassungserscheinungen auftreten. Barpwın (1955) 
gibt für seine Versuchstiere (Lymnaea stagnalis) 28° C. als 
günstigste Temperatur an und erwähnt eine von Erris (1926) 
beschriebene nahe verwandte Zymnaea pereger, die ın Island ın 
einer Quelle von 40° C. lebt. 
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Die Empfindlichkeit der Laiche gegenüber den Milieulaktoren 
betrifft nicht nur die Temperatur. Sie ertragen weder eine 
Steigerung noch eine Verringerung des osmotischen Druckes im 
umgebenden Wasser. Ein Zusatz von Meersalz zum Wasser (0,5-5%) 
bewirkte ein Absterben der Embryonen nach 1 bis 2 Tagen. In 
destilliertem Wasser quollen sowohl ganze Gallerten als auch 
herausgeschälte Eier in den ersten Stunden stark auf und platzten. 

Merkwürdigerweise macht BaLpwiın (1935) hierzu diametral ent- 
gegengesetzte Angaben. Er hielt frisch gesammelte Eier von 
Lymnaea stagnalis mehrmals eine Woche und länger in destillierten) 
Wasser, ohne den geringsten schädigenden Einfluss zu konstatieren. 
Wenn er aber seine Beobachtungen über diese Widerstandsfähigkeit 
der Laiche mit den Resultaten Rasar’s in Übereinstimmung bringt, 
indem et sagt: „Rasar (1917) has found that the development of 
these eggs is remarkably indifferent to salt concentrations up to 
> per cent. NaCl“, so werden hier die Ergebnisse Rasar’s sehr 
ungenau herangezogen; denn dieser hat erwachsene Tiere (Limnaea 
limosa) ganz allmählich an höhere Salzkonzentrationen gewöhnt, 
indem er mit 0,001 mg NaCl pro Liter begann und die Salzdosis 
im Verlaufe von drei Monaten auf 5 gr pro Liter steigerte (also 
0,5% !). Diese Tiere laichten in ihrem neuen Milieu, die Eier 
entwickelten sich normal, ebenso die geschlüpften Tiere während 
drei Monaten. Dies sind natürlich wesentlich andere Bedingungen 
als die bei der Verbringung normaler Laiche in höhere oder geringere 
Salzkonzentrationen vorliegenden. 
 Beruht nun das Absterben der Embryonen bei meinen Versuchen 
nur auf der Veränderung der osmotischen Verhältnisse, oder hängen 
die Eier auch von der qualitativen Zusammensetzung des Milieus 
ab ? d.h. sind sie darauf angewiesen, lebenswichtige Stoffe aus dem 
Wasser aufzunehmen ? 

Unter den Mineralstoffen, die der Embryo zu seinem Aufbau 
benötigt, steht quantitativ an erster Stelle das Calcium, da die 
Schneckenschale sich grösstenteils aus phosphorsaurem und kohlen- 
saurem Kalk aufbaut. Diese Salze finden sich in unsern Gewässern 
ja sehr reichlich. Es handelte sich nun darum, ein Milieu zu finden, 
das mit dem Wasser unserer Bäche isotonisch ist, aber keinen 
Kalk enthält. Als solches erwies sich nach verschiedenen Angaben 
in der Literatur eine Lösung von 0,05% NaCl in destilliertem 
Wasser. In diesem Medium entwickelten sich denn auch die Laiche 
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anscheinend normal, die Tiere schlüpften aber nicht aus. Ich 
befreite sie aus den Eiern; die meisten waren tot, die überlebenden 
starben nach 1 bis 2 Tagen. Alle diese Tiere hatten häutige, weiche, 
offenbar kalkarme Schalen. Der Kalk fehlte zwar nicht gänzlich; 
denn beim Hinzufügen von HCl entwickelte sich CO,, aber der 
Kalkgehalt war zu gering, um der Schale die nötige Festigkeit zu 
geben. Die Tiere waren überhaupt nicht lebensfähig, wohl aus 
Mangel an verschiedenen, in minimaler Quantität notwendigen, im 
Wasser vorhandenen Stoflen. 

Die Laiche sind also darauf angewiesen, Mineralstoffe aus dem 
Medium zu beziehen. Diese Feststellung scheint der p. 163 ange- 
führten Tatsache zu widersprechen, dass das Verhältnis des Trocken- 
gewichtes zum Frischgewicht — abgesehen von der anfänglichen 
Wasseraufnahme — während der ganzen Entwicklungszeit konstant 
bleibt. Man darf aber wohl annehmen, dass die quantitativ geringe 
Stoflfaufnahme gerade genügt, um den aus der Entwicklungsarbeit 
(Verbrauch des Eiweisses zum Aufbau des Körpers) resultierenden 
Grewichtsverlust zu kompensieren, so dass eventuelle Differenzen 
als innerhalb der Fehlergrenze der Wägungen liegend nicht zum 
Ausdruck kommen. 


Funktion der Gallerthülle. Die Bier'bekommen 
also den nötigen Kalk nicht vom mütterlichen Organismus mit- 
geliefert. Auch die Gallerte enthält ihn offenbar nicht. Ist sie 
überhaupt der Spender notwendiger Stoffe für den Embryo oder 
ein Regulator des Austausches und als solcher unentbehrlich, oder 
bietet sie den Eiern lediglich mechanischen Schutz ? _ Lymnaea- 
Eier, die man sofort nach der Ablage aus den Gallerten heraus- 
geschält hat, lassen sich gut in frischem Leitungswasser aufziehen; 
die Tiere schlüpfen normal aus und entwickeln sich weiter. Aller- 
dings geht dabei ein viel höherer Prozentsatz zu Grunde als in 
normalen Zuchten. Die Gallerte ist also kein lebenswichtiger 
Bestandteil des Laichs, somit weder ein Spender notwendiger 
Stoffe noch ein unentbehrlicher Regulator. Sicher bietet sie den 
Eiern mit ihren sich entwickelnden Embryonen weitgehenden 
Schutz gegen das Gefressenwerden durch kleine Tiere, gegen das 
Versinken im Schlamm, auch gegen vorübergehende, kurz dauernde 
osmotische Veränderungen des Milieus und vor allem gegen die 
Gefahr des Vertrocknens, die bei der häufigen Lage des Laiches 
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in der Nähe der Wasseroberfläche oder des Ufers sehr leicht ein- 
treten könnte. Vier Tage alte Planorbis-Gallerten wurden während 
5 Stunden auf einer trockenen Glasschale gelassen, dann wieder 
ins Wasser zurückgebracht. Die Embryonen überlebten die 
vorübergehende Trockenlegung, ohne Schaden zu nehmen. Lym- 
naea-Embryonen blieben in ihren Gallerten, die ich auf trockene 
Glasschalen brachte, noch 6 Stunden am Leben, während in Eiern, 
die aus der Gallerte herausgeschält worden waren, unter denselben 
Bedingungen die Embryonen schon nach 30 Minuten starben. 

Ohne Zweifel ist der Schutz gegen Vertrocknung die wichtigste 
Aufgabe der Gallerthülle. Diese wird dadurch zu einem wertvollen, 
aber doch nicht unentbehrlichen Bestandteil des Eigeleges. 


b) Das AUSSCHLÜPFEN. 


Das Ausschlüpfen der jungen Schnecken erfolgt nach aktiver, 
mechanischer Vorbereitungsarbeit des Embryos an der Eihülle. 
Die Tiere, die schon tagelang im Ei sich wie erwachsene Schnecken 
bewegen, kriechen meistens der Innenfläche der Eihülle entlang, 
wobei sie ständig die für das adulte Tier typischen Radulabewe- 
gungen ausführen. Durch das ständige Schaben wird natürlich 
die Eihülle immer dünner und schwächer, sodass sie schliesslich 
an irgend einer Stelle dem Druck des Tieres nachgibt und platzt. 
Die zunehmende Nachgiebigkeit der Eihaut zeigt sich deutlich 
beim Anstechen der Eier vor der Fixierung. Während man nämlich 
bei ganz jungen Eiern einen recht erheblichen Widerstand der prall 
gespannten, ziemlich dieken Hülle zu überwinden hat, gelingt das 
Anstechen der älteren Eier sehr leicht; die dünne Haut erschlafft 
nach der Verletzung sofort, während das junge Ei seine Form und 
Festigkeit auch nach dem Anstechen noch beibehält. Der Unter- 
schied in der Konsistenz der Eihüllen zeigt sich übrigens deutlich 
im Vergleich der leeren Hüllen junger und alter Eier. 

Die vollständige Entleerung einer Gallerte dauert bei Lymnaea 
3 bis 7 Tage, da die Tiere nicht alle zur selben Zeit schlüpfreif 
sind und ausserdem die jungen Schnecken, die das Ei verlassen 
haben, oft noch mehrere Tage dichtgedrängt im Innern der Gallerte 
verbleiben und sich von ihr nähren. Planorbis dagegen verlässt 
die Gallerte rasch. Dies mag darauf beruhen, dass diese harte und 
trockene Gallerte dem Tiere nicht wie die schleimig-weiche Lymnaea- 
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Hülle als Nahrung dienen kann. Zudem gelangt das aus dem Ei 

schlüpfende Tier in der scheibenförmigen, flachen Gallerte mit 

ıhren nahe beisammenliegenden Eiern überall direkt ins Freie. 
Die leeren Eihüllen bleiben in der Gallerte zurück. 


c) DAS VERHALTEN DER FRISCHGESCHLÜPFTEN TIERE. 


DasProblemdesVerhaltensfrischgeschlüpfter Tiere wird bei Formen 
ohne Brutpflege vielfach vernachlässigt. Man begnügt sich mit der 
Feststellung, dass das Junge sofort die Lebensweise des adulten Tieres 
aufnimmt. Und doch ist es von grossem Interesse, zu beobachten, 
welches die ersten Handlungen des jungen Tieres sind und wodurch sie 
ausgelöst werden, und ob sie auf Grund von vorgebildeten Instinkten 
oder von Reflexen als Antwort auf äussere Reize erfolgen. 

Bei den Wasserschnecken wird die Beobachtung der ersten 
Phasen des freien, selbständigen Lebens dadurch besonders 
interessant, dass die erstmalige Füllung der Atemhöhle mit Luft 
in dieser Frühzeit erfolgt. Die Süsswasser-Pulmonaten sind be- 
kanntlich neben der unter Wasser erfolgenden Hautatmung fast 
ausnahmslos Luftatmer; sie steigen von Zeit zu Zeit an die Wasser- 
oberfläche, um den Luftvorrat ihrer Atemhöhle zu erneuern. Bei 
den die Laiche verlassenden Tieren füllt sich diese natürlich zunächst 
mit Wasser; aber schon wenige Stunden nach dem Schlüpfen schim- 
mert eine stark lichtbrechende Luftblase deutlich durch die Wand 
der Atemhöhle und die Schale hindurch. Wann und wie erfolgt die 
erste Füllung, und wodurch wird diese Handlung ausgelöst ? 

Die Beobachtung frischgeschlüpfter Tiere zeigt, dass nach einigen 
Stunden die meisten sich an der Wand des Gefässes an und über dem 
Wasserspiegel befinden. Besonders auflallend zeigt sich dies bei 
Lymnaea. Viele der Tierchen kriechen zu weit über die Wasserober- 
fläche hinauf, finden den Rückweg nicht mehr und gehen zugrunde. 

Ich möchte hier erwähnen, dass auch die erwachsenen Tiere von 
Lymnaea palustris vielfach die Tendenz zeigen, an den Aquarien- 
wänden über den Wasserspiegel hinaufzukriechen. Ich fand sehr 
oft mehrere Exemplare tot auf dem Tische neben dem Aquarium 
liegend, wenn dieses nicht zugedeckt war. 

Warrer (1906) erwähnt diese Beobachtung ebenfalls an Lymnaea 
palustris, sagt aber nicht, ob die Tiere dabei zugrunde gingen. 
Er spricht von einer „apparently suicidal course“, vermutet aber, 
dass bei vorübergehender Austrockung des Wohngewässers die Tiere, 
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die diese Gewohnheit auszuüben pflegen, die Trockenperiode leichter 
überleben als die andern. Er beobachtete das Verlassen des Wassers 
sowohl im Freien wie in den Aquarien, in den letzteren merkwürdiger- 
weise vorwiegend nachdem frisches Wasser eingefüllt worden war. 

An der Wasseroberfläche nun füllen die jungen Schnecken ihre 
Atemhöhle erstmals mit Luft. Durch eine ruckartige Bewegung 
fangen sie sich gleichsam eine Luftblase ein, die von jetzt an ın 
der Atemhöhle durch die Schale hindurch deutlich sichtbar ist. 
Ich habe Tiere am Luftholen verhindert, indem ich sie ın einem 
mit. Gaze zugebundenen Glase ausschlüpfen liess, das in einem 
Gefässe vollständig unter Wasser stand. Die meisten der ausge- 
schlüpften Tiere fanden sich an der Innenfläche der Gaze hängend, 
also nach oben strebend. Sie hatten nie Luft in der Atemhöhle 
(wenn man dafür sorgte, dass an der Gaze sich keine Luftblasen 
ansetzten), während die Kontrolltiere im äussern Gefäss grössten- 
teils Luftblasen aufwiesen. Die am Aufsteigen verhinderten Tiere 
leben ungefähr einen Monat; dann gehen sie zugrunde. Man 
darf wohl annehmen, dass in dieser ersten Zeit die Hautatmung 
dem Tiere genügt, während später, wenn infolge des Wachstums 
die Körpermasse im Verhältnis zur Hautoberfläche grösser wird, 
die Perspiration nicht mehr ausreicht und das Tier erstickt. 

Es wurden einige Versuche angestellt, um zu ermitteln, ob 
Lichtreaktionen an diesem auflälligen Aufwärtswandern beteiligt 
sind. Es wurden je 20 eben geschlüpfte Tiere ohne Luftblasen in 
zwei (Greefässe gebracht, an denen beim einen die untere, beim 
andern die obere Hälfte mit schwarzem Papier verdunkelt worden 
war (Lymnaea stagnalis). Später fanden sich die Tiere folgender- 
massen verteilt: 


Nach 1 Stunde: 


Nach 6 Stunden: 


Nach 22 Stunden: 
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Nach 22 Stunden hatten von den Tieren in der obern Hälfte 
der Gefässe alle bis auf zwei Luft ın der Atemhöhle; von denen 
in der untern Grefässhälfte hatten ungefähr ein Drittel ihren Luft- 
vorrat. Diese Tiere mussten also bereits an der Wasseroberfläche 
gewesen sein. Keinesfalls scheint aber die Verteilung von Licht 
und Dunkelheit sie in ihrer Bewegungsrichtung beeinflusst zu 
haben. 

Um die Einwirkung des Lichts von der der äussern Luft zu 
trennen, und um es so einfallen zu lassen, dass die Tiere, falls sie 
sich vom Licht beeinflussen lassen, im Wasser zurückgehalten 
würden, wurde in einem mit schwarzem Papier allseitig verdun- 
kelten Gefässe nur an einer Breitwand in der Mitte ein Fenster 
ausgespart und durch eine Lichtquelle direkt beleuchtet; der 
Versuch wurde in der Dunkelkammer ausgeführt. Ein schlüpf- 
bereiter Laich von Lymnaea stagnalıs wurde am Boden dieses 
Versuchsgefässes eingesetzt. Das Ausschlüpfen begann in der 
Nacht. Es fanden sich am darauffolgenden Morgen: 


14 Tiere an den Seiten- und Rückwänden, 
keines an der Fensterwand, 
sämtliche über dem Wasserspiegel. 


Am Nachmittag: 


15 Tiere an den Seiten- und Rückwänden, 
3 an der Fensterwand (es waren inzwischen noch einige aus- 
geschlüpft), 
sämtliche über dem Wasserspiegel, somit keines am 
Fenster im Bereiche der Lichtquelle. 


Weitere Versuche ergaben ähnliche Resultate. Ein photo- 
taktisches Verhalten ist demnach nicht wahrzunehmen. 

Wir können feststellen: Die erste Handlung des jungen Tieres 
ist das Füllen der Atemhöhle mit Luft. Es wird dabei nicht durch 
planlose Suchbewegungen zufällig zur Berührung mit der äussern 
Luft geführt, sondern sucht durch eine deutlich nach oben ge- 
richtete Wanderung die Luft auf. 

Nieht feststellbar ist durch diese Versuche, ob dabei das Tier 
— und es gilt dies auch für die adulte Schnecke — von einem in 
ihm selbst wirkenden Trieb geleitet oder von Aussenreizen beein- 
flusst wird. 


\ 


. 
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Während der Fertigstellung meines Manuskriptes erhielt ich 
Kenntnis von der Arbeit Preents (1936). Die von PrEcHt unter- 
suchten Arten (Australorbis lugubris Spix., Coretus corneus; letztere 
Art, nach der neueren Nomenklatur wieder Planorbıs corneus 
genannt, wäre demnach identisch mit den von mir beobachteten 
Planorbiden) bleiben während der ersten Lebenstage am Boden 
des Gefässes, atmen nur durch die Haut und steigen erst, wenn 
sie eine gewisse Grösse erreicht haben (ca. 3 mm Schalenlänge) 
an die Oberfläche, um ihre Atemhöhle mit Luft zu füllen. Die 
erste Luftfüllung erfolgt am 27.-43. Tage; schon einige Tage 
vorher zeigen die Tiere die Tendenz, sich in der obern Gefässhälfte 
aufzuhalten. Die Unterschiede im Verhalten der Tiere gegenüber 
meinen Beobachtungen sind mir unerklärlich. 

Ausser von der Grösse der Tiere hängt nach Precnr das Luft- 
bedürfnis vom Sauerstoflgehalt des Wassers ab, ferner von der 
Temperatur und vom Lichte; in der Helligkeit steigen die Tiere 
öfters zum Luftholen auf als im Dunkeln. 

PrecHt bezeichnet das Luftschöpfen als eine reflektorische 
Handlung. Die Perzeption der Luft durch das Tier, die durch die 
Kopfpartie, vielleicht auch die Fussohle erfolgt, löst nach ihm die 
Reflexkette des Luftaufnehmens aus. Durch den Füllungsdruck, 
eventuell auch durch die Änderung des spezifischen Gewichtes wird 
dann der Reflex ausgelöscht. 

Hierzu ist zu sagen, dass die Perzeption der Luft, die ja erst 
im Kontakte mit ihr oder doch in grosser Nähe des Wasserspiegels 
erfolgen kann, wohl den Reflex des Luftschöpfens auslösen, nicht 
aber das Aufsteigen der Schnecken aus, namentlich ım Freien, 
verhältnismässig grosser Tiefe bewirken kann. Dieses wird auch 
von PrEcHT nicht erklärt, sondern nur beschrieben, wenn er die 
Tiere als bei Sauerstoflmangel negativ geotaktisch bezeichnet. 

Dieselbe Formulierung gebrauchen auch WALTER (1906) sowie 
Dawson (1911), der bei Physa eine Empfindlichkeit der Tentakel 
und der Siphogegend gegenüber Luft, ebenso eine positive Reaktion 
dieser Körperstellen auf O, und eine negative auf CO, feststellt. 
Dass die Perzeption der Gase keinen Einfluss auf das Aufsteigen der 
Tiere zur Wasseroberfläche hat, geht daraus hervor, dass sie, wenn 
der Raum über dem Wasser statt mit Luft mit CO, erfüllt ist, in der 
gleichen Weise den Wasserspiegel aufsuchen und sich erst nach 
Fühlungnahme mit dem Gase wieder ins Wasser zurückziehen. 


Rev. Suisse DE ZooL., T. 45, 1938. 42 
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In den ersten Tagen bestimmt also sicher der Lufthunger das 
Verhalten des jungen Tieres. Die Futterpflanzen werden in dieser 
Zeit nur selten und anscheinend zufällig angegangen. Nach 
einigen Tagen beginnt dann der Nahrungstrieb sich geltend zu 
machen. Nach 1 bis 2 Wochen verlassen die Tiere die Gegend des 
Wasserspiegels; wir finden sie jetzt an den Wasserpflanzen oder an 
den Wänden des Glases kriechend, wo sie Algen weiden. Diese 
Umstellung des Verhaltens fällt, wie wir sehen werden, auf den 
Zeitpunkt, in dem der Inhalt des Eiweiss-Sackes aufgebraucht ist 
und das Tier infolgedessen auf die Beschaffung von Nahrung 
angewiesen ist. 


ONTOGENESE VON SUSSWASSERPULMONATEN 175 


Her Tele 


ENTWICKLUNG UND STRUKTUR DES 
VERDAUUNGSKANALS. 


a) DıE ONTOGENESE DER EINZELNEN DARMABSCHNITTE. 


1. Der Blastoporus. 

Die Frühentwicklung ist von Hormes (1900) und WIERZEJSKI 
(1905) so eingehend beobachtet und beschrieben worden, dass ich 
deren Aussagen nichts beizufügen habe. Sie führt zu einem 
typischen Gastrulastadium, an dem sehr bald ein Teil der Entoderm- 
zellen sich morphologisch zu differenzieren beginnt, wie wir später 
sehen werden (Fig. 3). 

Die Frage nach der Beziehung zwischen dem Blastoporus und 
dem definitiven Munde wird in der Literatur sehr widersprechend 
beantwortet. For (1879/80) lässt die Frage unentschieden, RABı 
(1875) stellt den Zuzammenhang des Gastrulamundes mit der 
bleibenden Mundöffnung entschieden in Abrede, während er (1879) 
annimmt, der definitive Mund gehe aus dem letzten Reste der 
Einstülpungsöffnung hervor, ohne dass diese sich je völlig schlösse. 
Worrson (1880) konstatiert den Verschluss des Blastoporus, 
Wiıerzesskı (1905) stellt ihn in Abrede. 

Nach meinen Beobachtungen muss bereits auf frühen Stadien 
ein zeitweiliger Verschluss der ersten Einstülpungsöffnung statt- 
finden. Es dringt nämlich durch den Urmund Eiweiss in den 
Urdarm ein, das auf Schnitten, die Urdarmhöhle ausfüllend, 
deutlich zu sehen ist. Man findet nun auf manchen Schnittserien, 
bei Lymnaea wie bei Physa, keinen Porus, also keinerlei Verbindung 
zwischen dem zentralen, mit Eiweiss gefüllten Hohlraum und dem 
umgebenden Eiweiss. Der Urmund, durch den das Eiweiss einge- 
drungen ist, muss sich also geschlossen haben. Figur 5 ist ein 
Schnitt aus einer solchen Serie, bei der an Stelle der deutlich offenen 
Verbindung, wie wir sie bei jüngeren Stadien sehen, eine kompakte 
Partie von kleinen Entodermzellen den mit Eiweiss gefüllten 
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Hohlraum im Innern des jungen Embryos vollständig abschliesst. 
In der Schnittserie, der Figur 4 entnommen ist und die einen etwas 
älteren Embryo darstellt, ist die Verbindung zwischen dem Stomo- 
däum und der Gastralhöhle noch nicht durchgebrochen: ihre 
Entstehung scheint sich eben auzudeuten, und doch ist das zentrale 
Lumen ganz mit Eiweiss angefüllt. Bei Planorbis gelang es mir leider 
nicht, lückenlose Serien zu bekommen, da die Embryonen auf 
diesem Stadium ein sehr schwieriges Schnittmaterial bilden. 

Die Frage des Urmundverschlusses ist heute, wo über die 
Entstehung des Vorderdarms an der Stelle des Blastoporus bei den 
Mollusken kein Zweifel mehr herrscht, keine prinzipiell wichtige 
mehr. Aber es seı festgestellt, dass die Schnittbilder keine andere 
Deutung als die eines zeitweiligen Verschlusses zulassen. 


2. Die Anlage des .Vorder-,.. Mittel zo 
Enddarms. 


An der Gastrula bildet sich nach dem vorübergehenden Blasto- 
porusschluss der erste Abschnitt des Verdauungskanals, das 
Stomodäum, als eine ektodermale Einstülpung oder vielmehr Ein- 
wucherung, ein kurzes, weites Rohr, das zur zentralen Darmhöhle 
undnach dem Durchbruch der Wandung in sie hinein führt (Fig. 3,4). 
Gleichzeitig beginnt sich ein Teil der Entodermzellen, die diese 
mit Eiweiss gefüllte Darmhöhle begrenzen, zu differenzieren und 
an Grösse zuzunehmen, während die übrigen ihre ursprüngliche 
(Grestalt beibehalten und sich durch rasche Teilung an Zahl stark 
vermehren. Dieser kleinzellige Teil bildet einen annähernd äqua- 
torialen Gürtel, der, am Stomodäum ansetzend, die kugelförmige 
Darmhöhle umfasst und sich nach hinten unten ın einem kompakten 
Strang bis zum Ektoderm fortsetzt. In diesem Strang entsteht 
sehr bald ein feines Lumen; er ist die Anlage des Enddarmes, der 
aber zunächst noch beidseitig blind geschlossen bleibt. Der klein- 
zellige Gürtel wird später breiter, umwächst die zentrale Höhle und 
wird zum Magen. Er ist auf der rechten Seite bedeutend breiter 
als auf der linken. Wir beziehen uns hierbei auf die spätere 
biologische Orientierung des Tieres, also Mund vorn, die Partie 
zwischen Mund und Enddarm als späterer Fuss unten, und zwar 
handelt es sich hier um einen Embryo von Lymnaea, also eines 
rechtsgewundenen Tieres. Die Verhältnisse werden ja sehr bald 
durch die beginnende Torsion verändert, indem die ganze Magen- 
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anlage sich um ihre Längsachse dreht. Die bilaterale Symmetrie 
ist schon jetzt gestört, der Enddarm liegt nicht in der Medianebene, 
sondern etwas nach links verschoben, die Schalendrüse nach rechts. 
Der rechte, breitere Teil des kleinzelligen Gürtels liegt auch nicht 
genau seitlich, sondern etwas nach oben gerückt, der linke, schmale 
Streifen ein wenig tiefer als die Äquatorialebene. Die beiden 
Kalotten der Gastralhöhle, die der kleinzellige Teil freilässt, sind 
von den übrigen Entodermzellen begrenzt, die sıch bereits difleren- 
ziert und ihre besondere Funktion auszuüben begonnen haben. 
Sie nehmen das Eiweiss, das durch den Blastoporus und weiterhin 
durch das Stomodäum in die Darmhöhle gelangt, ın sich auf und 
werden dadurch zu auflallender Grösse gedehnt. Wir werden 
weiter unten sehen, in welcher Beziehung diese Eiweisszellen, wie 
Ragı sie benannt hat, zur späteren Mitteldarmdrüse stehen. 

Einstweilen bilden diese Zellen als zwei Anhäufungen grosser, 
stark lichtbrechender Blasen die obere und untere Begrenzung der 
Darmhöhle, oder jetzt besser Magenhöhle. Von diesen beiden Stellen 
aus breiten sie sich nach allen Seiten aus. Wir haben nicht nur 
zwei traubenförmige Zellhaufen vor uns, wie sie z.B. LANKESTER, 
For und Worrson beschreiben, sondern die grossen Entodermzellen 
breiten sich rings um die ganze Magenanlage als eine dicke Hülle 
aus, die nur vorn und hinten durchbrochen wird, und zwar vorn 
durch die ektodermale Buccalmasse und hinten durch die ento- 
dermale, kleinzellige Darmanlage und die ektodermale Schalendrüse, 
die sich nicht ganz median, neben und etwas oberhalb des Enddarms 
einstülpt und bis an den kleinzelligen Gürtelstreifen vorstösst. Der 
Zusammenhang, die Einheit der Eiweisszellenmasse, des Eiweiss- 
Sackes, bleibt während der ganzen Dauer seines Bestehens erhalten. 
Es ıst daher nicht richtig, wenn immer von den Eiweiss-Säcken 
gesprochen wird (LAnKESTER, RABL, FoL: poches nourricieres). 
Bei allen drei Arten der Wasserpulmonaten haben wir eine einzige, 
zusammenhängende Masse, den Eiweiss-Sack. Erst viel später, 
bei der Entstehung der Mitteldarmdrüse wird diese Masse von zwei 
getrennten Drüsenlappen umwachsen und dadurch aufgeteilt. 

Die Vermehrung der Eiweisszellen hört frühzeitig auf; doch 
wachsen die einzelnen Zellen durch fortgesetzte Eiweissaufnahme 
zu mächtigen Blasen an, die am lebenden Embryo schon mit 
schwacher Vergrösserung als glänzende, durchsichtige Kugeln zu 
sehen sind und die Hauptmasse des jungen Keimes bilden. Die 
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Zellen liegen dichtgedrängt beisammen, platten sich gegenseitig ab, 
stossen auch etwa mit Zwickeln zwischen die Nachbarzellen vor. 
Das Plasma ist mitsamt dem Kern an den äussersten Rand des 
Zellraumes gedrängt worden, der vom aufgenommenen Eiweiss 
vollständig angefüllt ist. Die Zellen, die am lebenden Tiere wie 
ein Schaum von Seifenblasen aussehen, lassen sich auf dem histo- 
logischen Bilde am ehesten mit dem Typus der safterfüllten Pflan- 
zenzelle oder der blasigen Chordazellen vergleichen. Den ganzen 
siweiss-Sack umgibt eine Hüllmembran von flachen Bindegewebs- 
zellen. 

Bei eingehendem Studium von hunderten von Schnittbildern 
zeigten sich in diesen Zellen nie Mitosen. Das Gesamtbild ergab 
— ohne genaue Zählung — eine gleichbleibende Anzahl von Zellen, 
sodass also der Eiweiss-Sack inmitten der wachsenden Gewebe des 
jungen Embryos als ein Organ erscheint, das seine Entwicklung 
bereits vollendet hat. Diese Annahme wird durch sein späteres 
Schicksal bestätigt. h 

Sehr bald nach der Bildung des Stomodäums stülpt sich an dessen 
unterer Wandung eine weite Bucht aus, die rasch wächst und zu 
einem diekwandigen, voluminösen Blindsack wird. Es ist die Anlage 
der Radulatasche. 

Das ganze, aus Vorderdarm-, Magen- und Enddarmanlage und 
Eiweiss-Sack bestehende Gebilde ist umhüllt vom Ektoderm, das 
aber dem Entoderm nicht überall dieht anliegt, sondern in der 
hintern, oberen Partie zwischen Vorderdarm und Schalendrüse 
als dünnwandige Blase einen Hohlraum über dem Entoderm 
umspannt. Es ist dies die Kopfblase, eine Erweiterung der Leibes- 
höhle, die aber bei den Wasserpulmonaten nicht den Umfang und 
die Bedeutung annimmt, die ihr bei den Landpulmonaten zukommt. 

Das Zentrum des Keimes bildet die mit Eiweiss angefüllte 
Magenhöhle, die von dem kleinzelligen Gürtel umspannt und etwas 
eingeschnürt wird, während die von den Eiweisszellen gebildeten 
Teile der Wandung nachgiebiger sind und sich etwas ausbuchten, 
sodass die Eiweissmasse, welche die Gastralhöhle anfüllt, die Form 
einer im Äquator eingeschnürten Kugel annimmt. 

Es ist nicht ganz leicht, diese schon recht komplizierten 
Verhältnisse anschaulich zu beschreiben. Es ist daher in Figur 2 
der Versuch gemacht worden, sie plastisch wiederzugeben. Das 
Bild zeigt einen ein bis zwei Tage alten Embryo von Lymnaea in 
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etwas schematisierter Darstellung. Figur 3 ist ein sagittaler 
Längsschnitt durch einen Keim von Physa, der auch dem in 
Figur 2 dargestellten Stadium entspricht. Die Anordnung und 
die Grössenverhältnisse der klein- und grosszelligen Entoderm- 
partien kommen darin deutlich zum Ausdruck. 

Die hier beschriebene Disposition der Darmanlage steht z.T. 
im Widerspruch mit manchen Angaben in der Literatur. Nach 


di 


Res 2, 


1-2 Tage alter Embryo von Lymnaea palustrıs, schematisiert. 
Nat. Grösse: 0,2 mm. 


Worson wächst die Magen- und Darmanlage als solider Strang 
von vorn nach hinten durch die Eiweisszellen hindurch; später 
bildet sich in ihm durch Auseinanderweichen seiner Zellen ein 
Lumen. Nach For entsteht der Magen aus einem kleinen ventralen 
und einem weitern, hinten gelegenen kleinzelligen Teil, nach 
WIERZEJSKI aus einer hinteren kleinzelligen Darmplatte, die 
ventral und dorsal nach vorn dem Ösophag entgegenwächst, diesen 
aber längere Zeit nicht erreicht. 
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WIERZEJISKI beschreibt die Verhältnisse so, wie sie auch RABL 
dargestellt hat. Meine Scehnittbilder stimmen mit den Zeichnungen 
der beiden Autoren überein, aber die nach ganzen Schnittserien 
hergestellten Rekonstruktionen lassen die Verhältnisse etwas an- 
ders erscheinen, als sie von ıhnen beschrieben werden. Die Einheit 
des Eiweiss-Sackes, die vollständige Umwachsung der Gastral- 
höhle durch den kleinzelligen Gürtel, die sich immer durch die 


Rire= 3% 
Schnitt durch einen ca. 1 Tag alten Embryo von Physa. 


Rekonstruktion ganzer Schnittserien ergibt, sowie die annähernd 
äquatoriale Lage dieses Gürtels im Gegensatz zu den dorsalen und 
ventralen Streifen der Autoren, sind die abweichenden Beobach- 
tungen. Die Verschiedenheit in der Lage der einzelnen Partien mag 
zum Teil daher rühren, dass ein anderer Zeitpunkt der Darstellung 
gewählt wurde; denn später verschiebt sich der kleinzellige Gürtel, 
die beiden seitlichen Streifen rücken etwas nach oben und unten, 
zugleich wachsen sie in die Breite, sodass die von den Eiweisszellen 
begrenzten Kalotten, die späteren Einmündungsstellen des Eiweiss- 
Sacks in den Magen, immer kleiner werden. 
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Das aus der Eikapsel in die Magenhöhle aufgenommene Eiweiss 

findet sich im Innern derselben als homogene Masse, die auf 
Sehnitten sowohl in bezug auf ihren Gerinnungszustand wie auf ihre 
Färbbarkeit denselben Anblick bietet wıe das den Embryo um- 
gebende Eiweiss. An der die Eiweisszellen berührenden Peripherie 
der die Magenhöhle füllenden Eiweissmasse jedoch findet man sehr 
oft einen Kranz von Vakuolen, die sich anders färben als der übrige 
Mageninhalt. Dieselben Vakuolen sieht man in den Eiweisszellen 
und zwar in den die Gastralhöhle begrenzenden Partien. 
Über die Art der Aufnahme des Eiweisses in die Eiweisszellen 
wissen wir nichts Genaues. WoLrson vermutet, sie erfolge 
„vermittels Zellausläufer“, was ich aber nicht bestätigen kann, 
da ich keine solchen fand. Wohl drängen sich die proximalen 
Partien der Eiweisszellen gegen das Magenlumen vor, sie entsenden 
aber keine Ausläufer, sondern sind im Gegenteil flach gegen die 
Magenhöhle abgegrenzt oder wölben sich rundlich in sie vor. 

Man darf wohl annehmen, dass die Aufnahme des Eiweisses 
durch die Grenzschicht des Protoplasmas hindurch erfolgt, wenn 
wir auch über die Art des Vorganges nichts Genaues aussagen 
können. Möglicherweise steht die Vakuolenbildung an der Peri- 
pherie der Gastralhöhle mit der Aufnahme in Verbindung in der 
Art, dass ein von der Zelle ausgeschiedenes Sekret eine Veränderung 
des Eiweisses bewirkt, die sich in der Vakuolenbildung äussert. 
Nach dem Übertritt in die Zellen sammelt sich das Eiweiss zuerst 
ın kleinen Vakuolen am Rande des Zellraumes, die dann mit dem 
Zellinhalt verschmelzen. Oft ist es sehr schwer zu entscheiden, 
ob die Vakuolen sich im Magenlumen oder in den Zellen befinden. 
(Fig. A, 5.) 

Worrson schreibt, dass durch das ın die Zellen aufgenommene 
Eiweiss die Zellkerne an die der Gastralhöhle zugewandte, innere 
Peripherie der Eiweisszellen gedrängt werden. Dasselbe behaupten 
For und Rasr; dieser bringt die Lage der Kerne sogar mit der 
Eiweissresorption in Verbindung, indem er aus dieser Anordnung 
der Kerne schliesst, die Aufnahme des Eiweisses geschehe immer 
und ausnahmslos in der Nähe der Kerne, was darauf hindeute, 
dass die Kerne bei der Resorption eine wichtige und wahrscheinlich 
sogar die wichtigste Rolle spielen. 

Ich kann diese Feststellung nicht bestätigen. Wie aus Figur 4, 
einem unter vielen ähnlichen ausgewählten Schnittbild, hervorgeht, 
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liegen die Kerne bald auf dieser, bald auf jener Seite der Zellen, 
auf etwas späteren Stadien sogar meistens in den Zwickeln der 


Fıic. 4. 


Längsschnitt durch einen 2 Tage alten 
te} o 


ümbryo von Lymnaea palustris. 


vom Gastrallumen abgekehrten 
Flächen. Rası (1879) tadelt 
BoBRETZKY, der die Kerne 
„bald in der Nähe der Darm- 
höhle, bald von ihr abgekehrt“ 
zeichnet. Auf Grund meiner 
zahlreichen Schnittbilder muss 
ich BOBRETZKY, der sich auch 
hier wieder als überlegener, 
sachlicher Beobachter erweist, 
recht geben und diese Anord- 
nung der Kerne bestätigen. 
Dass der Kern bei der Ei- 


weissaufnahme eine Rolle spielt, ist natürlich nicht ausgeschlossen ; 
doch lässt das histologische Bild der Kerne auf unsern Schnitten 


keine Schlüsse auf ihre 
Beteiligung an dieser 
Tätigkeit der Zelle zu. 

Es bleibt noch zu 
erwähnen, dass man 
auf den mit Osmium- 
tetroxyd - Gemischen 
fixierten Präparaten 
oft in der vom Magen- 
lumen abgewandten 
peripheren Kuppe der 
Eiweisszellen und auch 
in den  Ektoderm- 
zellen eine Ansamm- 
lung schwarzgefärbter 
Körnchen findet. (Fig. 
3, 5° Darmantaur 
entsprechend fixierten 
Präparaten dieselben 
Gebilde als Zellinhalt 
der frühen Entoderm- 


& 


Einer 5: 


Schnitt durch einen 1 Tag alten Embryo 


von Physa. 


zellen, ja schon der ersten Blastomeren findet, kann man schliessen, 
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dass es Bestandteile des ursprünglichen Dottermaterials sind, dessen 
Überreste hier von dem aufgenommenen Eiweiss gleichsam vor sich 
her geschoben werden. Auch RagrL erwähnt dieses Faktum. 

Das durch das Stomodäum in die Magenhöhle aufgenommene 
Eiweiss drängt die von den Eiweisszellen gebildeten Teile der 
Magenwandung zurück und buchtet sie aus, sodass wir jetzt einen 
eigentlichen Sack vor uns haben, dessen Wandung von einer bald 
einfachen, bald mehrfachen Schicht von Eiweisszellen gebildet 
und dessen Lumen vom aufgenommenen Eiweiss erfüllt wird. 

Es ist selbstverständlich, dass durch die fortgesetzte Aufnahme 
von Eiweiss der Vorrat im Ei allmählich abnimmt und der dadurch 
freiwerdende Raum durch den an Volumen zunehmenden Embryo 
ausgefüllt wird. Das Eiweiss erleidet aber ausser der quantitativen 
auch eine qualitative Veränderung; es wird allmählich verflüssigt. 
In den ersten Tagen ist es von dichter Konsistenz und weist eine 
etwa dem Olivenöl vergleichbare Gelbfärbung auf. Die Eizelle 
ist in ihm unbeweglich suspendiert und sinkt nicht hinab, auch 
wenn sie infolge der Lage der Laichkapsel in der obern Kuppe 
der Eizelle liegt. Auch wenn am dritten Tage die Embryonen zu 
rotieren beginnen, bleiben sie zunächst noch an Ort und Stelle 
und fangen erst später an, sich frei nach allen Richtungen durch 
das nun flüssigere Eiweiss zu bewegen. Gegen Ende der Embryonal- 
periode wird das Eiweiss viel heller, beinahe farblos; es färbt sich 
auch auf Schnitten viel weniger intensiv als am Anfang. Ferner 
zeigt sich die Veränderung der Konsistenz auch darin, dass beim 
Anstechen junger Eier unter Wasser das Eiweiss sich nur langsam 
und unter deutlicher Schlierenbildung mit dem umgebenden 
Wasser vermischt, während auf späteren Stadien solche Schlieren 
fehlen. 

Gegen Ende der Embryonalzeit beginnt der Abbau des Eiweiss- 
Sackes. Die Zellmembranen zerfallen, und die Kerne fangen an, 
zu atrophieren (Fig. 7, 8, 9, 10, 11). In diesem Zustand werden 
wir den Eiweiss-Sack bei der Besprechung der Entstehung der 
Mitteldarmdrüse wieder finden und sein Schicksal dort weiter 
verfolgen. 

Wenden wir uns nun zurück zur Entwicklung der übrigen Teile 
des Verdauungskanals, so finden wir beim zweitägigen Embryo, 
der in Figur 2 dargestellt ist, den Vorderdarm, also Mund, Radula- 
tasche und Ösophag, bereits angelegt, wie schon besprochen 
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wurde. Der Ösophag entsteht durch Wachstum der an der Ver- 
bindungsstelle von Stomodäum und kleinzelligem Entodermteil 
gelegenen Partien. Diese Teile des Vorderdarms entwickeln sich 
weiter und sind beim Ausschlüpfen des jungen Tieres fertig aus- 
gebildet. 

Die Speicheldrüsen, die beim adulten Tiere dem Ösophag 
aufliegen und ihre Ausführungsgänge unter dem Ganglienring 
hindurch nach vorn in den Schlundkopf hinein senden, erscheinen 
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Längsschnitt durch einen 10 Tage alten Embryo von Planorbis. 
Die Schale, die beim Fixieren weich wird und schrumpft, ist auf allen Schnitten 
in ihrer ursprünglichen Form ergänzt. 


etwas später. Die diesbezüglichen Angaben in der Literatur 
lauten alle sehr unbestimmt. Bei KorscHErLrt und HEIDER (1890): 
„ziemlich spät“. Nach Wırrzesskı (1905) „fällt die Anlage der 
Speicheldrüsen in eine sehr späte Periode nach Ausbildung der 
Schneckengestalt“. 

Ich fand die Speicheldrüsen erstmals bei zehntägigen Embryonen 
deutlich angelegt (Fig. 6). 

Der kleinzellige Teil der Mitteldarmanlage wächst um die 
Gastralhöhle herum und wird zum Magen. Dieser ist zuerst ein 
einfacher Sack. Vorn mündet in ihn der Ösophag, hinten geht 
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der Darm ab, seitlich bleiben zwei Öflnungen, die in den Kıiweiss- 
Sack münden. Später unterteilt sich der Magen durch Einschnürung 
seiner Wandungen; beim erwachsenen Tiere besteht er aus drei 
hintereinanderliegenden, kommunizierenden Säcken mit sehr 
dieken, muskulösen Wandungen. Die Mündungen der Mitteldarm- 
drüse liegen im hintersten Teil, von dem auch der Darm abgeht. 
Dieser ist stark in die Länge gewachsen; vom Magenausgang 
wendet er sich zuerst nach vorn, biegt dann um und führt der 
Magenwandung entlang nach hinten, dann in einem weiten Bogen, 
an der Peripherie der Mitteldarmdrüse in diese eingebettet, nach 
vorn und in der Mantel- 
wandung bis zum Man- 
telrande, wo der After 
liegt. Dies ist der Ver- 
laufdesDarms bei einem 
wenige Tagealten Tiere 
das erst zwei Schalen- 
windungen aufweist. 

Der After bricht 
erst nach dem zweiten 
Drittelder Embryonal- 
zeit durch. Figur 7stellt 
einen Schnitt durch 
einen siebentägigen 
Embryo von Lymnaea en 
palustris dar, bei dem schnitt durch einen 7 Tage alten Embryo von 
der Enddarm bis zum Lymnaea palustris. 

Ektoderm vorstösst, 

aber noch nicht durchgebrochen ist. In Figur 8, einem entspre- 
chenden Schnitt durch einen sieben bis achttägigen Embryo 
derselben Art, ist der Durchbruch bereits erfolgt. 

Worrson und Rasr wissen den Zeitpunkt des Afterdurchbruchs 
nicht anzugeben; auch For gibt keine genaueren Daten, während 
WIERZEJSKI dieses wichtige Phänomen auf die postembryonale 
Periode verlegt. Ragı beschreibt einen Afterhöcker, der schon 
lange vor dem Durchbruch an der Stelle, wo dieser erfolgt, auffällt. 
For spricht ebenfalls von einer stark hervortretenden Proeminenz, 
und WIERZEJSKI beschreibt bei Physa fontinalis zwei Analzellen an 
der Ausmündungsstelle des Enddarms. Von allen diesen Gebilden 
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habe ich nichts feststellen können. Wie die Schnittbilder zeigen, 
erfolgt der Durchbruch durch einfaches Auseinanderweichen der 
Hautepithelzellen. 


stille, Br 
Schnitt durch einen 7-8 Tage alten Embryo von Lymnaea palustris. 


3. Die Entstehung der Mitteldarmdrüse. 


Beim älteren Embryo umhüllt der Eiweiss-Sack, die Magenhöhle 
auf zwei Seiten abschliessend, die ganze Gastralpartie und füllt, 
durch das aufgenommene Eiweiss prall aufgetrieben, den hinteren 
Schalenraum vollständig aus. Beim jungen Tiere findet sich ım 
Raum, den beim Embryo der Eiweiss-Sack einnahm, die Mittel- 
darmdrüse, die sogenannte „Leber“. Es ıst daher verständlich, 
dass zwischen diesen beiden Organen immer ein Zusammenhang 
angenommen worden ist und dass die Entstehung der „Leber“, 
die, beim jungen Embryo überhaupt nicht vorhanden, beim erwach- 
senen Tiere als grösstes, auflälliges Organ den Eingeweidesack und 
mit ihm die hintern Schalenwindungen zum grössten Teile ausfüllt, 
auf den Eiweiss-Sack zurückgeführt wurde. Es ist dies umso 
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naheliegender, als der Eiweiss-Sack gerade in der Zeit, in der die 
Mitteldarmdrüse entsteht, verschwindet. 

LEREBOULLET nimmt denn auch an, dass aus den „vesicules 
vitellines“, den Eiweisszellen, durch allmähliche Umwandlung die 
Leberzellen hervorgehen. Razı (1875) gibt eine etwas unklare 
Darstellung, wie die Leber durch Vermehrung von Zellen „der 
beiden innern sekundären Keimblätter“ entsteht. Diese Ver- 
mehrung erfolgt auf Kosten der Nahrungsdotterzellen, wie der 
Autor die Eiweisszellen damals noch nennt. Später (1879) vermutet 
Ragı, dass die grossen Eiweisszellen sich in immer kleinere 
Elemente teilen, dass diese sich zu Lappen vereinigen, eine gelblich- 
braune Farbe annehmen und schliesslich zur Leber werden. Er 
fügt allerdings bei, die Richtigkeit dieser Behauptung müsste erst 
mit Hilfe von Schnitten nachgewiesen werden. 

Auch For nimmt an, dass Plasma und Kern der Eiweisszellen 
nach Zerfall der Zellmembran sich durch Teilung vermehren und 
dem Wiederaufbau des Organs in neuer Form dienen. Dieser Aufbau 
erfolgt nach ihm mit ausserordentlicher Schnelligkeit in den ersten 
Stunden nach dem Ausschlüpfen, sodass, nach Überwindung eines 
chaotischen Zustandes des Zerfalls, sozusagen plötzlich die fertige 
Drüse mit ihren in Lappen angeordneten Schläuchen in Funktion 
tritt. 

WIERZEJSKI stellt mit Bestimmtheit fest, dass die Eiweisszellen 
sich in die Leberzellen verwandeln. Doch findet er ausserdem 
„an ihren Basen recht kleine Zellen, die von der kleinzelligen 
Partie der Mitteldarmwand herrühren, die sich unter die Eiweiss- 
zellen schiebt und wahrscheinlich auch die Leberkanäle austape- 
ziert“. 

Eine ganz andere Ansicht vertritt WoLrson, nach dem die Leber 
kurz vor dem Auschlüpfen des jungen Tieres in Form zweier kleiner 
Blindsäcke erscheint, die dicht am Pylorus von der Darmwand 
ausgestülpt werden. Auch nach LAnKEsTER (1874) entsteht die 
Leber aus Divertikeln des Darmkanals und nicht, wie WOoLFSON 
irrtümlich zitiert, aus der mesodermalen Bindegewebshülle. 

Die Verschiedenheit der vorgebrachten Ansichten lässt es 
verständlich erscheinen, wenn KorscHELT und HEIDER in ihrer 
„Vergleichenden Entwicklungsgeschichte der wirbellosen Tiere“ 
(1890) sagen: „Es ist nicht möglich, die verschiedenen Angaben 
über die Bildungsweise der Leber auf ihre Richtigkeit zu kontrol- 
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lieren. Sie sind so different und lassen sich bei unserer jetzigen 
Kenntnis dieser Verhältnisse so schwer auf einander zurückführen, 
dass man annehmen darf, es werden sich bei genauerer Unter- 
suchung noch vielfach Modifikationen derselben ergeben. Man darf 
dies umso eher erwarten, als es sich offenbar um schwierig zu 
erkennende Vorgänge handelt“. 

Ich habe der Herkunft des Mitteldarmdrüsengewebes besondere 
Aufmerksamkeit geschenkt, da mir dieser Punkt ım Hinbliek auf 
die ın der Einleitung erwähnte Einreihung der verschiedenen 
Organe zu den embryonalen oder definitiven besonders wichtig 


ie. 9: 
Schnitt durch ein 2 Tage altes Tier (Planorbis). 


erschien. Das Problem muss den Beobachter zur Erforschung 
reizen, denn tatsächlich entsteht um den Zeitpunkt des Ausschlüp- 
fens herum das neue Organ so rasch, dass sozusagen über Nacht 
an Stelle des Eiweiss-Sacks die typisch strukturierte Drüse liegt, 
deren Follikel in ihrem Lumen noch die zerfallenden Massen des 
Eiweiss-Sacks mit ihren teilweise erhaltenen Zellen und Kernen 
enthalten. (Fig. 9.) 

Die Untersuchung wird dadurch erschwert, dass gerade auf 
diesem Stadium des Zerfalls der Eiweiss-Sack ein denkbar ungün- 
stiges Objekt für mikroskopische Schnitte bildet. Das Eiweiss 
gerinnt bei der Fixierung, wird sehr spröde und springt beim 
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Schneiden, sodass sehr oft auf den Schnitten der ganze Einge- 
weidesack ein chaotisches Bild bietet. Zum Glück ist dies doch 
nicht immer der Fall, denn die Schnittmethode ist der einzige Weg, 
der uns Einblick in die Verhältnisse geben kann. 

Auf wohlgelungenen Schnittserien zeigt sich denn auch ein Vor- 


Fıc. 10. 
Schnitt durch einen 7 Tage alten Embryo von Lymnaea palustris. 


gang, der uns die Genese dieses wichtigen Organs in ganz neu zu 
deutender Weise vor Augen führt und uns zeigt, dass die Entstehung 
der Drüse aus dem Eiweiss-Sack eine kombinatorische Vermutung 
ist, die der Wirklichkeit nicht entspricht. Auf Schnittserien von 
7-A0tägigen Embryonen, bei denen der Zerfall der Eiweisszellen 
schon deutlich eingesetzt hat (Fig. 10, 11), sehen wir, dass die 
Magenwandung vom Rande der durch den Eiweiss-Sack begrenzten 
Lücken aus umbiegt und, allseitig weit ausladend, den Eiweiss-Sack 
zu umwachsen beginnt. Sie wächst durch das Eiweiss hindurch 
(Fig. 10) und greift sozusagen um den Eiweiss-Sack herum, indem 
sie ihm zuerst als kleine Kalotte aufliegt und ıhn dann nach allen 
Seiten umfasst. (Fig. 11.) 

Die Umwachsung geht von den beiden Stellen der Magenwand 
aus, an denen die Eiweisszellen die Gastralhöhle begrenzen. Doch 
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ist auf einer Seite infolge rascheren Wachstums des kleinzelligen 
Teiles der Wandung die von den Eiweisszellen abgeschlossene Lücke 
enger geworden und dementsprechend ist die hier entstehende 
Kalotte kleiner und bewältigt einen geringeren Teil des Eiweiss- 
Sacks. Diese Disposition gibt sich auch später noch in der adulten 
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Schnitt dı rch einen 10 Tage alten Embryo von Lymnaea palustris. 


Drüse zu erkennen, in der sich deutlich zwei Hauptsäcke, ein 
grösserer und ein sehr viel kleinerer, unterscheiden lassen. 

Die Magenwandung besteht auf diesem Stadium bereits aus 
zwei deutlich voneinander abgegrenzten Zell-Lagen, einem hohen 
/ylinderepithel und einer dieses umkleidenden, schon recht be- 
trächtlichen kleinzelligen Schicht, der späteren Muskelwand. 
(Fig. 8, 10, 11.) Von diesen zwei Schichten ist nur die innere Lage 
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an der Umwachsung des Eiweiss-Sacks beteiligt. Sie biegt, um 
den Rand der Muskelschicht herumgreifend, nach aussen um und 
zieht sich, weit ausladend, zum Rande des Eiweiss-Sacks hin, den 
sie, weiterwachsend, schliesslich ganz umfasst. Das Umbiegen der 
Epithelschicht zeigt sich deutlich auf den Fig. 10 und 11. Auf- 
fallend zahlreiche Mitosen in diesem Gewebe beweisen dessen rasches 
Wachstum. 

Dieses Magenepithel beginnt nun, schon bevor die Umwachsung 
des Eiweiss-Sacks vollendet ist, sich zum Drüsengewebe zu diffe- 


tn, 4192, 


Schnitt durch ein frisch geschlüpftes Tier (Planorbis). 
Der mit L. bezeichnete Lappen ist in Figur 19 bei stärkerer 
Vergrösserung gezeichnet. 


renzieren und, indem es weiterwächst, sich lappig einzubuchten 
und sackartige Ausstülpungen zu bilden (Fig. 12). Es wird zum 
Epithel der Mitteldarmdrüse, deren Entstehung wir jetzt erkannt 
und verfolgt haben. Nach vollzogener Umwachsung des Eiweiss- 
Sacks haben wir die fertige, in zahlreiche Lappen und Schläuche 
unterteilte Drüse vor uns. In ihren Lumina liegen die Reste des 
Eiweiss-Sacks. 
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Der Vorgang der Umwachsung beginnt ungefähr um die Mitte 
der Embryonalzeit und ist wenige Tage nach dem Ausschlüpfen 
beendigt. Beginn und Ende liegen, wie alle Abschnitte dieser 
Embryogenese, zeitlich sehr labil. Wir finden sowohl Embryonen 
mit beinahe fertig ausgewachsener Mitteldarmdrüse als auch 
mehrere Tage alte, freilebende Tiere, bei denen das Drüsengewebe 
sich noch nicht ganz über dem Eiweiss geschlossen hat. 

Zur selben Zeit wie die Umwachsung des Eiweiss-Sacks beginnt 
auch der Zertall seiner Zellen. Die Zellgrenzen verschwinden, und 
die Kerne atrophieren. Die Drüsenfollikel umschliessen nur mehr 


Encma1os 


Schlüpfbereiter Embryo von Lymnaea, schematisiert. 
Nat. Grösse: Schalenlänge ca. 1 mm. 


eine amorphe Masse von Eiweiss, in der noch einzelne zerfallende 
Kerne zu sehen sind und an deren Peripherie die Konturen der 
früheren Zellen sich in den Umrissen der Eiweiss-Schollen noch 
erraten lassen (Fig. 9, 11). 

In Figur 13 wurde versucht, die Umwachsung des Eiweiss-Sacks 
durch das Mitteldarmdrüsen-Gewebe plastisch darzustellen. Das 
3ild stellt einen schematisierten, schlüpfreifen Lymnaea-Embryo 
dar, bei dem die Drüsenwandung schon durch den Eiweiss-Sack 
hindurchgewachsen ist und ihn zu umgreifen beginnt. Die kleinere 
Kalotte ist weniger weit vorgedrungen; sie ist auf der Figur von 
der konvexen Seite aus sichtbar. Im Eiweiss sind noch die Kon- 
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turen der zerfallenen Zellen zu sehen. Dieses Schema entspricht 


ungefähr dem in Figur 11 
dargestellten Stadium. 
Interessant ist, dass Foı 
in seiner Pulmonatenarbeit 
(1879/80) zwei Zeichnungen 
gibt, die ganz genau meinen 
Figuren 10 und 11 ent- 
sprechen (Fig. 10a, 11a). 
Das Auswachsen der Magen- 
wandungen durch und um 
den Eiweiss-Sack, sogar das 
Umbiegen des Epithels ist 
klar und deutlich auf den 
etwas schematisierten Zeich- 
nungen dargestellt. Der 
Autor hat richtig gesehen 
und gezeichnet, hat aber 


Fısc. 11a. 


Die der Figur 11 entsprechende Zeich- 
nung aus: H. For: Sur le developpement 
des Gasteropodes pulmones (Textfigur 5, 


p- 153). 


Fıc. 10a. 


Die der Figur 10 entsprechende Zeichnung 
aus: H. For: Sur le developpement des 
Gasteropodes pulmones (Textfigur A, 


p. 152). 


seine Beobachtungen nicht zu 
deuten gewusst und hat, be- 
fangen in der Annahme der 
Entstehung der Mitteldarm- 
drüse aus den Eiweisszellen, 
das Auswachsen der Magen- 
wand nicht weiter verfolgt 
und ihre Differenzierung zum 
Drüsengewebe nicht gesehen. 

Über die Herkunft des Binde- 
gewebes, das die Mitteldarm- 
drüse als dünne Hüllmembran 
umgibt, kann ich keine genaue 
Auskunft geben; doch scheint 
es mitder Epithelschicht ausder 
Magenwandung auszuwachsen, 
da das auswachsende Epithel- 
stück immer schon von einer 
bindegewebigen Membran be- 
gleitet ist. 


Der Eiweiss-Sack ist somit ein typisches Embryonalorgan, das 
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seine Aufgabe, die Aufnahme und Speicherung des Eiweisses, 
während einer begrenzten Zeit der Ontogenese erfüllt und dann 
abgebaut wird. Ob man den Eiweiss-Sack als Embryonal- oder 
Larvenorgan bezeichnen will, ist eine Frage der Definition dieser 
Stadien. Er ist jedenfalls eine canogenetische Bildung von transi- 
torıschem Charakter, und ich möchte, da er nicht immer über das 
Embryonalleben hinaus dauert und dieses Weiterbestehen auf der 
Variabilität des Zeitpunktes des Ausschlüpfens zu beruhen scheint, 
eher die Bezeichnung Embryonalorgan vorschlagen. Das Organ 
ist ja auch am Ende der Embryonalzeit nicht mehr in aktiver 
Funktion, sondern: n vollem Zerfall. 

Der c»nogenetische Charakter dieses Organs zeigt sich deutlich 
in einem sehr hübschen Experiment, das For an Helix vorgenommen 
hat. Er fütterte frisch ausgeschlüpfte Tiere ausschliesslich mit 
Eiweiss und konnte feststellen, dass der Eiweiss-Sack so lange 
erhalten blieb, als er den Tieren nur diese Nahrung zuführte. Der 
Zerfall des Organs und sein Ersatz durch das Mitteldarmdrüsen- 
(Gewebe konnte so beliebig hinausgeschoben werden und trat erst 
mit der Aufnahme vegetabilischer Nahrung ein. 


Beim Ausschlüpfen des jungen Tieres ist normalerweise das ın 
der Eikapsel enthaltene Eiweiss aufgebraucht, d.h. aufgenommen, 
und die Tätigkeit der Eiweisszellen wird hinfällig. Es beginnt nun 
die Funktion der inzwischen gebildeten Mitteldarmdrüse, der als 
erster zu verdauender Nahrungsbrei der gesamte Inhalt des 
Eiweiss-Sacks mit seinen zerfallenden Zellen zufällt. 


Wir erinnern uns, dass die jungen Tiere erst nach den ersten 
Lebenstagen auf Nahrungssuche gehen und verstehen jetzt, dass 
das Erwachen des Nahrungstriebs mit dem Zeitpunkt des Ver- 
schwindens des Eiweiss-Sacks bezw. seines Inhaltes zusammen- 
fällt. 

Eiweiss-Sack und Mitteldarmdrüse sind also zwei vollständig 
getrennte Organe, und zwar ist die Drüse im Gegensatz zum lar- 
valen Eiweiss-Sack ein Organ des erwachsenen Tieres. 


Wir finden somit bei den Wasserpulmonaten bereits auf sehr 
frühen Entwicklungsphasen eine Differenzierung des embryonalen 
Mitteldarms in zwei wohlgesonderte Teile, eine kleinzellige Partie, 
aus der der bleibende Mitteldarm des Tieres mit seinen Anhängen 
hervorgeht und einen grosszelligen Teil, der ein transitorisches 
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Organ und zwar ein embryonales Nährorgan, ein Aufnahmeorgan 
für die dem Keim mitgegebenen Nährstoffe darstellt. 

Diese Sonderung der Bildungspotenzen des Entoderms in Bau- 
material des definitiven Mitteldarms und transitorisches Nährorgan, 
die auch bei andern Gastropoden, z.B. gewissen Prosobranchiern, 
verwirklicht ist (Porrtmann 1932), entspricht in ihrer Bedeutung 
der bei ganz anderen Gruppen vollzogenen Differenzierung des 
Entoderms in Bildungsanteil und Dotterentoderm. Bei den dotter- 
reichen Embryonen, z.B. der Gephalopoden, der Selachier und 
Teleostier, der Crustaceen, also Formen aus verschiedenen Tier- 
gruppen, finden wir einen Entodermteil, der zum bleibenden 
Mitteldarm wird, neben einem sich frühzeitig differenzierenden 
Teil, der ein Dotterorgan, das Aufnahmeorgan der embryonalen 
Nährstoffe bildet. In diesem Zusammenhang ist die von RaBı 
(1879) getadelte Deutung BoBRETZKYS, der die Eiweisszellen der 
Gastropoden mit den Dotterpyramiden des Flusskrebses vergleicht, 
durchaus zu rechtfertigen; denn trotz der qualitativen Verschieden- 
heit des aufgenommenen Nährmaterials handelt es sich prinzipiell 
um denselben Vorgang, nämlich um die Verwertung der dem Eı 
mitgegebenen Nährstoffe durch ein zu diesem Zwecke umgestaltetes 
Zellmaterial entodermaler Herkunft. 

Dass diese Sonderung im Falle der Pulmonaten wie der Proso- 
branchier sich im Entoderm eines typisch holoblastischen Keimes 
vollzieht, zeigt, dass eine solche Differenzierung des Entoderms in 
zwei Materialgruppen von transitorischem und definitivem Cha- 
rakter sich auch bei nicht meroblastischen Keimen ausbilden kann. 
Der hier dargestellte Fall der Gastropoden bietet so die Möglichkeit, 
theoretisch die erste Entstehung der Sonderung in Dotterentoderm 
und Bildungsmaterial des Darms, wie wir sie bei Meroblastiern 
finden, schon auf einer einfacheren evolutiven Stufe der Ontogenese 
anzunehmen. So bietet vielleicht das weitere genaue Studium der 
Ontogenese der Pulmonaten und Prosobranchier einen kleinen 
Beitrag zur Lösung der noch immer umstrittenen Frage, wie der 
Entwicklungstypus der Cephalopoden aus dem holoblastischer 
Vorfahren entstanden sein könnte — und damit zur Lösung des 
allgemeinen Problems der Entstehung von meroblastischen aus 
holoblastischen Keimen. 
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b) Die HISTOLOGISCHE DIFFERENZIERUNG DER DEFINITIVEN 
MITTELDARMDRÜSE. 


ki Swen kuue olan Aculnenm Dodge 


Um die Einzelheiten der Bildung des definitiven Drüsengewebes, 
die ım vorhergehenden Abschnitt in grossen Zügen dargestellt 
worden ist, kennen zu lernen, ist es notwendig, zuerst die Struktur 
der fertigen Drüse zu betrachten. 

Die bisher vorliegenden Beschreibungen der Verdauungsdrüsen 
bei Gastropoden beziehen sich grösstenteils auf die Landpul- 
monaten und einige marine Prosobranchier. Die meisten Unter- 
suchungen wurden an Helix als der bei uns häufigsten und grössten 
Form vorgenommen. Die gemeinsame Eigenschaft der Herbivorität 
(die Wasserpulmonaten sind gelegentlich Allesfresser, nähren sich 
aber in der Hauptsache von Pflanzen) verleitete dazu, Helix als 
Typus des Pulmonaten zu betrachten und die an ihr beobachteter 
Verhältnisse auch auf die Wasserschnecken zu übertragen. 

Der Vergleich zeigt jedoch, dass die Zellelemente der Mittel- 
darmdrüse von Helix nıcht genau denen bei Lymnaea und Planorbis 
entsprechen. Die Verfolgung der embryonalen Entwicklung dieses 
Organs wurde daher durch das Fehlen der genauen Kenntnis der 
Histologie der adulten Drüse unerwartet erschwert; denn es war 
nötig, zuerst die Struktur der fertigen Mitteldarmdrüse zu unter- 
suchen. Eshandelt sich hierbei nicht um eine vollständige Analyse des 
Organs und seiner Funktion, sondern lediglich um eine klassifizie- 
rende Beschreibung der auf dem histologischen Bilde gefundenen 
Zelltypen, mit denen dann die bei der Entstehung der Drüse sich 
differenzierenden Zellen verglichen werden sollen. 

Es seien zunächst die in der Literatur vorliegenden Beschrei- 
bungen kurz zusammengefasst: 

BarrurtH (1883) beschreibt bei Helix drei Arten von Zellen. 
Seine Befunde werden von BIEDERMANN und Morırz (1899) im 
Wesentlichen bestätigt. 


l. Fermentzellen (von BiEDERMANN und Moritz Sekretzellen 
genannt), die im Plasma eine Vakuole mit gelben bis braunen 
Sekretkugeln enthalten. BiEDERMAnN und Morıtz unterscheiden 
daneben noch längliche, schlauchförmige „junge Sekretzellen“ mit 
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vielen kleinen, gelben Tröpfchen in wabenartigen Hohlräumen des 
Plasmas. 

2. Als zweite Kategorie beschreibt BARFURTH die „Leberzellen“, 
die in einer Anzahl sehr kleiner Bläschen „das eigentliche Sekret 
der Leberzellen“ in Form von gelben, krümeligen Körnchen 
enthalten. BIEDERMANN und Morıtz nennen diese Zellen Resorp- 
tionszellen und betrachten die in ihnen enthaltenen Einschlüsse 
teils als Reservestofle, teils als Tropfen des von den Sekretzellen 
sezernierten und von den Resorptionszellen rückresorbierten 
Sekretes, teils auch als Abbauprodukte, die mit diesen Zellen ins 
Lumen abgestossen werden. 


> 


3. Die dritte Zellkategorie dieser Autoren sind die Kalkzellen, 
die den Wasserpulmonaten fehlen sollen. 


BIEDERMANN und Morıtz beschreiben noch eine ihnen ganz 
rätselhaft gebliebene Art von Zellen mit grossen, farblosen, stark 
lichtbrechenden Inhaltskörpern, die bisweilen eine Art von Schich- 
tung um einen dichteren Kern erkennen lassen. 

Krısasman (1929 — Diese Arbeit erweitert und bestätigt im 
Wesentlichen diejenige von 1925.) findet bei Felix im Mitteldarm- 
drüsenepithel nur zwei Arten von Zellen, die Kalkzellen und die 
Fermentzellen. Beides sind Drüsenzellen; sie sezernieren ihre 
Produkte periodisch in den Darm, die Kalkzellen ihre Trikalzium- 
phosphatkörner, die Fermentzellen ihre Fermente. Diese werden 
mitsamt dem kolbenförmigen Endteil der Zelle ins Follikel-Lumen 
abgestossen. 

Ausser den Fermentkörnern findet Krısasman noch eine zweite 
Art von Granula, die auch ausgestossen werden, über deren Natur 
und Funktion er aber nichts aussagen kann. 

Phagozytose konnte Krıscsman niemals feststellen; er hat 
darüber sehr eingehende Versuche vorgenommen. Ebensowenig 
konnte er eine physiologisch erfolgende resorptive Tätigkeit der 
Zellen beobachten, wohl aber deren Fähigkeit, experimentell 
zugeführte Stoffe aufzunehmen. 

An marinen Formen (Aplysia depilans und Limacina) unter- 
scheidet Enktourz (1902) Fermentzellen, die als Kalkzellen 
beschriebene Kategorie, die er für Speicherorgane hält, und resor- 
bierende Leberzellen. Er hält aber die in diesen sich findenden 
Einschlüsse nicht für Sekrete, sondern für Ulva-Chloroplasten, die 
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in die membranlosen Zellen eindringen und intrazellulär verdaut 
werden. Er hat pflanzliche Zellen auch in den Mitteldarmdrüsen- 
zellen von Lymnaea stagnalis beobachtet. 

Mit dieser Auffassung von intrazellulärer Verdauung nähert sich 
EnRIQUEZ sehr stark der von Peczeniık (1925) auf Grund von 
lütterungsversuchen an Lymnaea gewonnenen Ansicht. PECZENIK 
hält alle bis jetzt von BiEDERMANN und anderen Autoren als 
„Sekretballen, fettähnliche Tropfen“ etc. beschriebenen Zell- 
einschlüsse für phagozytierte Nahrungsballen auf verschiedenen 
Stadien der Vedauung. Er verwirft daher auch die Einteilung in 
sezernierende und resorbierende Zellen. Nach ihm können alle 
Zellen nur resorbierende sein. 

Alle diese Angaben zeigen, dass sich eine embryologische Unter- 
suchung nicht auf eine gültige Deutung der adulten Zellelemente 
stützen kann. Da es aber nicht die Aufgabe dieser Arbeit ist, die 
Verdauungsfunktion bei Wasserpulmonaten zu untersuchen, muss 
ich mich darauf beschränken, die Beschreibung des histologischen 
Bildes des Drüsengewebes zu geben, soweit diese die Voraussetzung 
für das Studium der Differenzierungsprozesse im embryonalen 
Organ ist. 

Die Mitteldarmdrüse der Wasserpulmonaten zeigt folgendes Bild: 

Sie besteht aus einer grossen Anzahl traubenartig um je einen 
Hauptgang angeordneter Schläuche, die meist mehrfach verzweigt 
und ausgebuchtet sind und direkt oder indirekt in das Hauptlumen 
des Sackes münden. Die Drüse besteht aus zwei derartigen Säcken, 
einem grossen und einem sehr viel kleineren. Das ganze Organ 
ist umgeben von einer bindegewebigen Hülle, die als einschichtige 
Membran die Follikel umgibt und die zwischen ihnen liegenden 
Hohlräume als weitmaschiges Netzwerk ausfüllt. In diesem sowohl 
wie in der Hüllmembran finden sich sehr oft Einlagerungen von 
schwarzen Körnchen, die entweder reihenweise angeordnet oder 
zu Klumpen zusammengeballt liegen (Fig. 18). Das Bindegewebe 
der Mitteldarmdrüse wird bei Gastropoden (aber nicht speziell bei 
den Wasserpulmonaten) vielfach als Speicherorgan für Glykogen 
und Fett (BARFURTH, BIEDERMANN und Morırz), auch als Exkre- 
tionsorgan und Speicherniere (CuEnor, 1892) bezeichnet. Die 
Folgerungen, die sich aus Befunden an verschiedenartigen Präpa- 
raten ergaben, zeigten jedoch, dass diese Körnchen keine derartigen 
Einlagerungen sein können. Die tiefschwarz gefärbten Körner 
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finden sich nämlich nicht nur auf osmiumfixierten und auf mit 
Hämatoxylin gefärbten Schnitten, sondern auch auf solchen, die 
mit Bouin-Duboseq-Gemisch fixiert und mit Hämalaun gefärbt 
worden waren (Fig. 18). Es kann sich also hier nur um Pigment- 
einlagerungen handeln. Doch habe ich an Präparaten, die mit 
reinem Osmiumtetroxyd fixiert worden waren, auch Fettkörnchen 
ım Bindegewebe nachweisen können. 

Die Wand der Schläuche besteht aus einer Schicht hoher, dieht- 
gedrängter  Epithelzellen. 
Sie sind  schlauchförmig, 
die meisten schmal, von 
ungleicher Länge. Einige 
reichen nicht bis ıns Lumen, 
andere ragen einzeln oder zu 
Büscheln vereinigt weit ins 
Lumen hinein. Im Schnitt- 
bilde liegen sie nicht genau 
parallel, sondern über 
schneiden sich gegenseitig, 
so dass oft von einer Zelle 
die Basis und das apikale 
Ende zu sehen sind, während 


das dazwischen liegende Ride, Al. 


Stück von andern, sich quer Schnitt durch die Wandung eines Follikels 
5 > La? der Mitteldarmdrüse von Enmenbıs (adult). 
darüber legenden Zellen Normalkernige Zellen. 


verdeckt wird. 

im Schnittbilde fallen uns auf den ersten Blick zwei Typen von 
Zellen auf, die einen mit Kernen von normaler Grösse, die andern 
mit ungewöhnlich grossen Kernen. Während der Durchmesser der 
„normalen“ Kerne durchschnittlich 3-6 u beträgt, finden wir unter 
den grossen Kernen solche, die bis zu 14 u im Durchmesser auf- 
weisen (s. auch p. 204). Die beiden Zellarten durchmischen sich 
regellos; wir finden sie bald vereinzelt, bald grössere oder kleinere 
Gruppen desselben Typus beisammen. Manchmal bestehen ganze 
Follikel vorwiegend aus der einen oder andern Art. 

Die normalkernigen Zellen (Fig. 14) sind schmal, langgestreckt, 
nach der Spitze zu keulenförmig verdickt. Die Ausführungsgänge 
der Follikel sind vorwiegend mit diesen Zellen ausgekleidet. Der 
Kern liegt basal, er ist rundlich oder oval, die Kernstruktur er- 
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scheint granulös. Zwischen den Körnchen des locker strukturierten 
Zellplasmas liegen in manchen Zellen viele kleine oder einzelne 
grössere Vakuolen. Die meisten dieser Vakuolen enthalten schollige, 
mehr oder weniger zusammengeballte Einschlüsse. Die auf den 
Schnitten leer erscheinenden Vakuolen waren im Leben wohl mit 
einer Flüssigkeit erfüllt, die auf den Schnitten nicht erhalten ist; 
die Einschlüsse waren dann in der Flüssigkeit suspendiert, ent- 
stehen vielleicht als Niederschläge derselben. In manchen Zellen 
liegen die Einschlüsse nicht in deutlich sichtbaren Vakuolen, 
sondern als feine Körnchen direkt im Plasma drin. 

Die grosskernigen Zellen (Fig. 15) sind ebenfalls länglich, aber 
meistens im apikalen Teile rundlich aufgetrieben, im Ganzen 


Schnitt durch die Wandung eines Follikels der Mittel- 
darmdrüse von Planorbis (adult). Grosskernige Zellen. 


grösser als die normalkernigen, z. T. sogar auffallend gross. Der 
Kern liegt basal, vom Plasma umgeben. Das Kernplasma erscheint 
granulös, der Nucleolus hebt sich scharf ab und färbt sich sehr 
intensiv. Die meisten Kerne sind rund oder oval, doch finden sich 
auch solche mit scharf eingebuchteten Konturen (Fig. 15 u. 16, 
Kgs). Das Zellplasma ist stark vakuolisiert; ın den Vakuolen liegen 
schollige Einschlüsse. Der apikale aufgetriebene Teil der Zelle 
enthält eine grosse Anzahl kleiner, flüssigkeitserfüllter Vakuolen. 
Im basalen Teile liegen in der Nähe des Kerns ein oder mehrere 


ONTOGENESE VON SÜSSWASSERPULMONATEN 201 


auffallende, grosse, diehte Körper, die sich mit Safranın, Kosin, 
Hämalaun intensiv färben (Fig. 15, Kö). Sie haben z. T. ver- 


Ride, 4.0; 


Schnitt durch die Wandung eines Follikels der Mittel- 
darmdrüse von Planorbis (adult). 


schwommene Konturen; meistens aber sind sie scharf abgegrenzt 


und weisen oft eine 
(Hae. 416 Kz, Fig. 17 
Kz). Manchmal liegt 
ım Zentrum dieser 
Körper ein stark licht- 
brechender, scharf 
konturierter, kristall- 
artiger Körper, der 
auf den Schnittbildern 
quadratisch erscheint 
(Fig. 16, Kr). 
Endlich finden wir 
noch eine dritte Kate- 
gorie von Zellen, deren 
Zell-Leib von einer ein- 
zigen, riesigen Vakuole 
erfüllt ist (Fig. 17, VV) 


deutliche, konzentrische Schichtung auf 


Idea Allah 


Schnitt durch die Wandung eines Follikels der 
Mitteldarmdrüse von Lymnaea stagnalıs (adult). 


Der Kern ist normal gross und liegt mit der 
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Hauptmasse des Plasmas in einem engen, basalen Zwickel. Der übrige 
Teil der Zelle ist blasig aufgetrieben, der dünne Plasmaschlauch um- 
schliesst einen grossen, höchst wahrscheinlich mit Flüssigkeit er- 
füllten Hohlraum, in dem Einschlüsse verschiedener Art suspendiert 
sınd. Bald sind es Flüssigkeitsvakuolen (Fig. 17, V), von denen 
oft mehrere zu einer grossen Ansammlung zusammengeschlossen 
sind (Fig. 17, Va), bald sehen die Einschlüsse wie feste Körper 
oder wie geschrumpfte, blasenartige Gebilde aus (Fig. 17, Ebl). 

Alle diese in den Zellen enthaltenen Einschlüsse färben sich, je 
nach der Färbung des Präparates, in allen möglichen Nuancen, 
von rot über gelb und grün bis zu blau, violett und schwarz, sodass 
es nicht angeht, abgesehen von ihrer mit grösster Wahrscheinlich- 
keit anzunehmenden Eiweissnatur, aus ihrer Färbung auf ihre 
stofflliche Zusammensetzung zu schliessen. In ungefärbten Prä- 
paraten erscheinen sıe farblos. 

Bei Tieren, die einige Zeit gehungert haben, findet man im 
Lumen der Follikel, namentlich in den Hauptlumina der Drüse 
und am Übergang derselben in den Magen, grosse Mengen abge- 
stossener Zellen, namentlich viele grosse Zellkerne. Ob es sich 
dabei um Zellen handelt, die nach Erfüllung ihrer Funktion und 
Lebensdauer abgestossen und durch andere ersetzt werden, lässt 
sıch nicht entscheiden. 

Wenn ich nun die von mir beobachteten Zellen den in der 
Literatur beschriebenen zu homologisieren suche, so gelingt das 
nirgends restlos. Es lassen sich wohl Vergleiche mit den von 
BARFURTH und von BIEDERMANnN und Morıtz beschriebenen 
Zellarten, auch mit den verschiedenen Stadien der Fermentzellen 
Krısasmans anstellen, aber nie ergibt sich ein vollständig ent- 
sprechendes Bild. Vor allem ist bemerkenswert, dass die bei den 
Wasserpulmonaten so auffallende Diversität in der Grösse und 
Struktur der Kerne von keinem der Autoren erwähnt wird. Ich 
habe mich in der Tat an Präparaten von Helix-Drüsen überzeugen 
können, dass hier diese vom üblichen Aspekt so abweichenden 
Kerne nicht zu sehen sind. Ob mit dieser morphologischen Ver- 
schiedenheit zwischen Land- und Wasserpulmonaten auch ein 
funktioneller Unterschied Hand in Hand geht, lässt sich natürlich 
auf Grund der Schnittbilder allein nicht feststellen. Es scheint 
mir überhaupt nicht angängig, aus histologischen Befunden allein 
auf die physiologische Funktion der Drüse zu schliessen, wie es 
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z.B. PeczenıK tut. Ich kann mich deshalb seinen Schlussfolge- 
rungen nicht ohne Weiteres anschliessen, wenn auch manche 
Zelltypen und namentlich die in den Zellen enthaltenen Einschlüsse 
auf meinen Schnittbildern grosse Ähnlichkeit mit seinen Zeich- 
nungen und Beschreibungen aufweisen. Es erscheint mir auch 
fraglich, ob bei diesen doch weit evoluierten und hoch organisierten 
Formen der primitive Vorgang der Phagozytose der einzige Weg 
der Nahrungsaufnahme sein kann. Krısasman (1929) lehnt auf 
Grund seiner eigenen gründlichen und sorgfältigen Untersuchungen 
PEczEnıKs Schlussfolgerungen als nicht genügend begründet und 
seine Untersuchungsmethoden als viel zu einfach und ungenügend 
ab. 

Es wäre interessant, mit den von KrısGsman bei Helix ange- 
wandten Methoden auch die Wasserpulmonaten zu untersuchen; 
doch haben einige wenige physiologische Vorversuche, die sehr 
komplexe Bilder ergaben, gezeigt, dass eine funktionelle Analyse 
der Drüse weit über den Rahmen dieser Arbeit, die ja vor allem 
die Embryonalperiode berücksichtigen soll, hinausführen würde. 

Es sei hier nur die Möglichkeit angedeutet, dass wir es nicht 
mit mehreren getrennten Kategorien von Zellen zu tun haben, 
sondern, ähnlich wie es KrıyJGsmaAn bei Helix annimmt, mit ver- 
schiedenen Stufen, die ein oder mehrere Zelltypen durchlaufen, 
also mit Stadien eines physiologischen Vorganges, der Sekretion 
oder Resorption sein kann, vielleicht auch die beiden Funktionen 
umfasst. Die von mir beschriebenen Zellen sind nämlich nur die 
markantesten Typen aus einer langen Stufenreihe von Aspekten, 
in der jede Zwischenform zu finden ist: Zellen ohne Einschlüsse, 
dann Einschlüsse in geringer bis grosser Menge, lose verteilt oder 
zu einem oder mehreren Gebilden zusammengeballt, bald direkt 
im Plasma liegend, bald in einzelnen kleinen, bald in einer ganz 
grossen Vakuole eingeschlossen. Für die Möglichkeit einer Einheit 
des Zelltypus spricht auch der Umstand, dass bald die eine, bald 
die andere Zellart an Zahl überwiegt, sodass nicht nur die Drüsen 
verschiedener Tiere, sondern sogar Teile derselben Drüse ein ganz 
verschiedenartiges Bild bieten können. Es spricht dafür auch die 
Tatsache, dass die Einteilung in normalkernige und grosskernige 
Zellen sich nicht restlos durchführen lässt. Grössenmessungen der 
Kerne ergaben nicht zwei gut gesonderte Kategorien, sondern es 
finden sich auch alle möglichen Zwischenstufen, die sehr wohl 
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Übergangsstadien von der einen Grössenordnung zur andern 
darstellen können. Es wird heute vielfach eine Mitwirkung der 
Kerne an der Bildung der Fermente angenommen. Krüger (1925) 
gibt im Anhang an seine Arbeit über die Zementdrüsen der Cirri- 
pedien eine Zusammenfassung der wichtigsten diesbezüglichen 
Mitteilungen in der Literatur. Meine Präparate zeigen Bilder, 
die sich sehr wohl so deuten lassen, dass der Kern der Mitteldarm- 
drüsenzellen bei der Funktion der Zelle eine aktive Rolle spielt, 
wobei er in gewissen Phasen der Tätigkeit mächtig anschwillt, in 
andern unter Substanzabgabe zusammenschrumpft. 


2. Die Differenzierung dres em br vonsasksen 
Magenepithels zum Mitteldarmdrüsen- 
Gewebe. 


Wir haben früher gesehen (p. 191), dass das aus der Magenwandung 
auswachsende, noch undifferenzierte Epithel sich zum Drüsengewebe 
umzuwandeln beginnt. Verfolgen wir nun diesen Vorgang genau 
und vergleichen wir die sich differenzierenden Zelltypen mit denen 
der adulten Drüse, so zeigt sich folgendes: 

Bei einem 10 Tage alten Embryo von Lymnaea palustris stellt 
der Schnitt der auswachsenden Drüsenwand noch ein ebenmässig 
breites Band dar, in dem nebeneinander gleichartige, niedrige 
Zellen mit Kernen von nur unbedeutendem Grössenunterschied 
liegen (Fig. 18). Bei einem um einen Tag älteren Embryo derselben 
Art finden wir bereits die keulenförmig ins Lumen ragenden, 
unregelmässig langen, typischen Mitteldarmdrüsen-Zellen mit ihrem 
vakuolisierten Plasma, das wie ın der adulten Drüse von scholligen 
Einschlüssen durchsetzt ist. Auf diesem Stadium zeigt sich nun 
deutlich der Grössenunterschied der Kerne (Fig. 18a, Kn, Kg). Aus 
dem gleichmässigen, undifferenzierten Gewebe entwickeln sich in 
den ersten Stunden die zwei Typen der normalkernigen und der 
grosskernigen Zellen. Ob es sich hierbei um eine bleibende Dif- 
ferenzierung in zwei getrennte Kategorien von Zellen handelt, oder 
ob die Drüsenzellen, die im Laufe ihrer Tätigkeit periodisch ver- 
schiedene morphologisch und physiologisch andersgeartete Stadien 
durchlaufen, schon jetzt mit dieser Tätigkeit begonnen haben, 
lässt sich auf Grund des vorliegenden Materiales nicht entscheiden. 
Sicher ist jedenfalls, dass die Differenzierung sogleich nach dem 
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Auswachsen des Epithels einsetzt und dass sie sich gerade in der 
Bildung der grossen Kerne am auflälligsten dokumentiert. 

Auf diesem Stadium beginnt auch bereits die Bildung grosser 
Vakuolen. Auf Figur 18a sieht man sie deutlich, namentlich in 
unmittelbarer Umgebung der grossen Kerne, wohl im Zusammen- 
hang mit deren Differenzierung und Tätigkeit. 


: Dig 'VES ‚gr 


Eire..18. 

Schnitt durch das auswachsende Magenepithel eines 10 Tage alten Embryos 
von Lymnaea palustrıs. Die Zellen sind durch den Druck des Eiweisses im 
Eiweiss-Sack in eine schiefe Lage gedrückt worden. 

Fıc. 18a. 


Schnitt durch die Wandung eines Lappens der Mitteldarmdrüse eines 11 Tage 
alten Embryos von Lymnaea palustris. 


Alle Differenzierungsmerkmale treten von Tag zu Tag schärfer 
hervor. Die Einschlüsse in den Zellen sind am Anfang noch wenig 
differenziert; diejenigen, die wir in den ersten Tagen nach der 
Drüsenbildung im apikalen Teile der jetzt schon blasig vorge- 
triebenen Zellen finden, erinnern in Färbung und Aussehen stark 
an das die Zelle umgebende Eiweiss. Die deutlich sich abhebenden, 
geballten und traubenartigen Aggregate finden wir bei Embryonen 
noch nicht, sondern erst bei jungen Tieren. Sie sind offenbar das 
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Ergebnis schon erfolgter, wenn auch geringer Nahrungsaufnahme, 
etwa Algen von den Wänden der Aquarien. 

Gleichzeitig mit der Differenzierung des neugebildeten Epithels 
beginnt auch seine Faltung, die zur Schlauchbildung führt. Fig. 12 
zeigt uns einen Schnitt durch ein sich eben einbuchtendes Stück 
der Drüsenwand einer frisch geschlüpften Planorbis. Eine einzelne 
Falte ist in Figur 19 stärker vergrössert gezeichnet. Wir sehen 
deutlich die Vakuolen- 
Bildung, die scholligen 
Einschlüsse im Plasma 
und den Grössenunter- 
schied zwischen den Ker- 
nen. Es fällt auf, dass 
das Plasma der gross- 
kernigen Zellen, nament- 
lich in der Umgebung der 
Kerne, sich deutlich von 
dem der übrigen Zellen 
abhebt, wiederum ohne 
Zweifel eine mit dem ge- 
samten Aktivitätszustand 
der betreffenden Zellen 
im Zusammenhang ste- 
hende Differenzierung. 

In Figur 20 haben wir 
einen Schnitt durch einen 


HRS A pfente her Drüsenfollikel einer vier 
Schnittdurcheinensicheinbuchtenden Lappen 

des Mitteldarmdrüsen-Epithels einer frisch Tage alten Lymnaea vor 
ceschlüpften Planorbis. Das Bild zeigt den uns. Hier finden wir 


in Figur 13 mit L beieichneen Lappen bei ussordenebengenannten 
| ’ Zelltypen auch die blasi- 

gen Zellen mit ihren auf- 

fallenden Einschlüssen. Damit sind wir bei dem Entwicklungs- 
stadium angelangt, auf dem alle für die adulte Drüse typischen 
Zellkategorien ausgebildet sind. Wir finden aber noch nicht alle 
Zwischenstufen der Zellgestalten und noch nicht alle Phasen der 
Einschlüsse vertreten. Dieses Faktum scheint mir wiederum 
anzudeuten, dass wir es bei diesen Zwischenformen mit Über- 
gangsstufen der Differenzierung zu tun haben, die im Zusammen- 
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hange mit der Tätigkeit der Zellen auftreten und in den ersten 
Lebenstagen der Drüse noch nicht alle vorkommen. Die Vermutung, 
die einzelne Zelle durchlaufe periodisch verschiedene physiologisch 
und morphologisch anders geartete Phasen, wird durch diese 
Tatsache gestützt und gewinnt an Wahrscheinlichkeit. 


HTC20: 


Schnitt durch einen Follikel der Mitteldarmdrüse von 
Lymnaea stagnalıs. 4 Tage nach dem Schlüpfen. 


Die Feststellung, dass wir hei wenige Tage alten Tieren die 
Grundtypen der Zellelemente der Mitteldarmdrüse ausgebildet 
finden, berechtigt uns, in diesem Zeitpunkte die Entwicklung des 
Organs als abgeschlossen zu betrachten. Die Lebensweise und 
Ernährung des jungen Tieres, die sich von jetzt an von der des 
erwachsenen in gar nichts unterscheidet, macht ja auch ein typisches 
Funktionieren der Drüse sehr wahrscheinlich. 
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II ZTEIE 


DIE NUCHALZELLEN. 


An den Embryonen der Wasserpulmonaten zeigt sich vorüber- 
gehend, während einer bestimmten Zeitspanne der Entwicklung, 
eine sehr auffällige Gruppe ausserordentlich grosser, frei im Binde- 
gewebe eingelagerter Zellen in der „Nackengegend“. Sie sind von 
den meisten Autoren beobachtet und beschrieben worden, aber 
ihr Schicksal sowie ihre mutmassliche Funktion wurden auf die 
verschiedenste Weise gedeutet. 

Als erster hat LEREBOULLET (1862) die Zellen gesehen und ge- 
deutet. Er beschreibt sie und schildert dann, wie er gegen den 
Zeitpunkt des Ausschlüpfens hin an Stelle dieser Zellen nur noch 
eine Ansammlung gelber, fettähnlich aussehender Granula findet. 
Inmitten dieser Granula liegen vier grosse, kugelige, durchsichtige 
Körper mit opakem Kern, deren Lage und Grösse genau der der 
späteren Ober- und Unterschlundganglien entspricht. Der Autor 
zieht daher den Schluss, dass aus ihnen diese Ganglien entstehen 
und dass die fett- oder eiweissartigen Granula, die Überreste der 
grossen Nackenzellen, ihnen die dazu nötigen Elemente liefern 
und somit als erste Anlage des Nervensystems anzusehen sind. 

Worrson (1880) beschreibt die Zellen als „einen beträchtlichen 
Haufen grosser Zellen, die grell von allen übrigen Geweben des 
Embryos abstechen. Sie enthalten ein grobkörniges, in mehrere 
grosse Ausläufer sich verästelndes Protoplasma und einen grossen, 
deutlichen Kern mit vielen Nucleoli“. Er vergleicht die Zellen 
mit den multipolaren Nervenzellen aus der grauen Hirnsubstanz 
der Wirbeltiere, und es unterliegt für ıhn keinem Zweifel, dass 
wir es auch hier mit einem Nervengebilde zu tun haben. Da beim 
erwachsenen Tiere keine Spur mehr von diesen Zellen zu sehen ist, 
hält sie Worrson für ein Embryonalorgan und zwar für das 
Embryonalhirn. 

Foı. (1879/80), von dem der Name „cellules nucales“ stammt, 
beschreibt die Zellen sehr eingehend und nimmt an, dass sie, obwohl 
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ektodermaler Herkunft, später mit dem Mesoderm verschmelzen 
und mit ihm an der Bildung der mesodermalen Gewebe Anteil 
nehmen. Er sucht ihr frühzeitiges und vorübergehendes Erscheinen 
damit zu erklären, dass er sie als rudimentäres Überbleibsel eines 
früher physiologisch wichtigen Organes hält. For anerkennt weder 
die Auffassung LEREBOULLETS (1862) noch diejenige LANKESTERS 
(1874), der die Nuchalzellen ebenfalls als Anlage des Oberschlund- 
ganglions beschreibt. 

Ragı (1879) erwähnt die Zellen als „ein Organ, dessen Bedeutung 
mir völlig rätselhaft geblieben ist“. 


N VOIORS 
S Se © 


Rrew2d. 


Längsschnitt durch einen 9 Tage alten Embryo von 
Lymnaea stagnalıs. 


Endlich befasst sich WıErzE,ssKı (1905) sehr eingehend mit den 
Nuchalzellen. Er hat ihre Herkunft zu ermitteln versucht und 
sagt: „Bei Physa sind mir zwar ihre Mutterzellen unbekannt 
geblieben, aber es unterliegt keinem Zweifel, dass sie dem sekun- 
dären Mesoderm entstammen, aus dessen Derivaten sie sich sehr 
zeitlich zu differenzieren beginnen“. Nach WiırrzEssKı bilden 
die Zellen keine Organanlage. Er vermutet, dass sie während des 
Larvenlebens neben der Urniere als Exkretionsorgan funktio- 
nieren. Dafür spräche ihre Lage in der Nähe der innern Urnieren- 
arme, wo eine grosse Quantität der Leibesflüssigkeit angesammelt 
ist, dann der Umstand, dass man in ihnen oft grosse Vakuolen 
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und glänzende Körnchen findet und dass ihre stärkste Vermehrung 
in der Zeit stattfindet, in der die Urnieren zu atrophieren beginnen. 

Diese Ansicht wird nur als Vermutung geäussert, und auch über 
das Endschicksal der Nuchalzellen kann sich WIErzEJSKIı nicht 
mit Bestimmtheit aussprechen. Er nimmt an, dass sie durch einen 
Rückbildungsprozess abgebaut werden, bei dem kleine Binde- 
gewebszellen als Phagozyten wirken. Er glaubt, einzelne seiner 


Schnitt durch einen 11 Tage alten Embryo von ZLymnaea 

palustris. Eine der Austrittstelle entsprechende Stelle ist 

in den Figuren 23 und 24 bei stärkerer Vergrösserung 
gezeichnet. 


Schnittbilder in diesem Sinne deuten zu müssen (1905, Fig. 1175 
und 117a). 

Aus den Beschreibungen und Abbildungen geht hervor, dass 
alle Autoren dieselben Zellen gesehen und beobachtet haben, wenn 
auch ihre Schilderungen in Einzelheiten etwas divergieren. 

Ich habe die Nuchalzellen bei allen drei von mir in ihrer 
Entwicklung verfolgten Arten der Wasserpulmonaten beobachtet. 
Der Zeitpunkt ihres Auftretens und Verschwindens ist wie alle 
Phasen dieser Embryogenese variabel. Das Auftreten scheint art- 
typisch etwas verschieden zu sein. Bei Physa fand ich sie schon 
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bei zweitägigen Embryonen, bei denen die Schalendrüse ausgebreitet, 
die Radula noch gar nicht angelegt war, bei Lymnaea erstmalig 
an viertägigen, etwas weiter fortgeschrittenen, und bei Planorbis 
an sechstägigen Embryonen, bei denen die Radulaanlage schon 
zu sehen war. Das Verschwinden der Nuchalzellen fällt bei allen 
Arten in die letzte Zeit vor dem Ausschlüpfen. 

Die Zellen liegen in der „Nackengegend“ zwischen den Tenta- 
keln (Fig. 21). Ich fand sie nur in der allerersten Zeit ihres Auf- 
tretens in zwei Grup- 
pen paarig angeordnet, 
dann sehr bald zu 
einem einzigen media- 
nen Haufen vereinigt, 
aber jede der Zellen 
isoliert im  Binde- 
gewebe liegend, ohne 
Zusammenhang unter 
sich oder mit irgend 
einem andern Organ. 
Einzelne Zellen finden 
sich manchmal ziemlich 
weithin zerstreut, bis 
ins Gewebe des Mantels 
hinein oder dem Ei- 


weiss-Sack anliegend Aula era) ler 

. . Schnitt durch die Austrittstelle der Nuchalzellen 
(Fig. 11). Da ihre Lage an einem 11 Tage alten Embryo von Zymnaea 
der der Oberschlund- palustris. 


anelien entspricht. so Pas Bild stellt die Austrittstelle der Figur 22, 
8 8 ; ‚P x an einem andern Schnitt derselben Serie bei 
liegen sie später, d. h. stärkerer Vergrösserung gezeichnet, dar. 


nach der Entstehung 
der Ganglien, in deren unmittelbaren Nähe, was zu der Annahme 
beigetragen hat, die Ganglien entstünden aus diesen Zellen. 

Die Nackenzellen sind grösser als irgendwelche andern Zellen 
des Embryos (mit Ausnahme der grossen Eiweisszellen). Sie 
erreichen eine Länge von 26 u auf 13 u Breite. Der Grössenunter- 
schied im Vergleich mit den Ganglienzellen zeigt sich deutlich auf 
Figur 21. Sie sind rundlich oder oval, sehr oft an einem oder 
beiden Enden spitz ausgezogen und manchmal polyedrisch gegen- 
einander abgeplattet. Nie fand ich sie in mehrere Ausläufer sich 
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verästelnd wie multipolare Nervenzellen, noch den Kern mit 
zahlreichen Nucleoli wie sie Worrsen beschreibt. 

Am lebenden Tiere erscheinen die Zellen mit stark lichtbrechen- 
den, kristallartigen Konkrementen erfüllt, die von einem dünnen 
Plasmamantel umgeben sind. Auf den Präparaten sind diese 
Bildungen nur manchmal erhalten, am besten bei osmiumtetroxyd- 
haltiger Fixierung. Sehr oft sind sie aufgelöst, das Plasma erscheint 
homogen, fein granuliert, es färbt sich mit Liehtgrün, Eosin, Orange, 
nimmt auch Safranın 
und Hämalaun an. Der 
Kern ist sehr gross, 
scharf konturiert, gra- 
nulös strukturiert mit 
einem grossen, deutlich 
sich abhebenden Nu- 
cleolus, der sich mit 
Hämalaun, Hämato- 
xylin und Safranin 
lebhaft färbt. 

Welches ist nun 
das Schicksal dieser 
rätselhaften Zellen ? 
Die bisher ausgespro- 

chenen Vermutungen 
Schnitt durch die Austrittstelle der Nuchalzellen _ a : 
an einem 11 Tage alten Embryo von Zymnaea stehen sich diametral 
palustris. gegenüber und bieten 
Das Bild stellt die Austrittstelle der Figur 22, keine Erklärung. Die 
an einem andern Schnitt derselben Serie bei Fi: 
stärkerer Vergrösserung gezeichnet, dar. einzige  feststehende 
Tatsache ist die, dass 


FiG. 24. 


die Zellen beim jungen Tiere nicht mehr vorhanden sind. 

Ich habe versucht, auf möglichst lückenlosen Schnittserien aller 
Altersstadien das Schicksal dieser Riesenzellen zu verfolgen und 
konnte beobachten, und zwar am Präparat eines zehntägigen 
Lymnaea-Embryos, wie die Zellen den Körper verlassen. In der 
Nackengegend, wo sie liegen, schlüpfen sie zwischen den ausein- 
anderweichenden, das Hautepithel bildenden Ektodermzellen 
hindurch ins umgebende Eiweiss hinaus. 

Der Vorgang ist in Figur 22 dargestellt. Die Figuren 23 und 24 
zeigen die Austrittstelle an andern Schnitten desselben Präparates, 
bei stärkerer Vergrösserung gezeichnet. Man sieht, wie die Nuchal- 
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zellen hinausschlüpfen, manchmal einige Epithelzellen mitreissend, 
und wie sie im Eiweiss zu zerfallen beginnen. In der Figur 13 
bezeichnet AN die Austrittstelle. 

Nachdem ich den Vorgang auch auf andern Schnitten, sowie an 
andern Arten gesehen hatte, versuchte ich, ihn am lebenden Tiere 
unter dem Mikroskop zu beobachten. Es gelingt dies sehr gut, wenn 
man sich Zeit nimmt, den richtigen Moment abzuwarten, und es ist 
eigentlich verwunderlich, dass die älteren Autoren, die doch ihre 
Beobachtungen meistens am lebenden Tiere machten, den Vorgang 
nie gesehen haben. 

Schon am Tage vor dem Austritt (in einem Falle z.B. am 
8. Lebenstage des Planorbis-Embryos) zeigen sich die Nuchalzellen 
als deutlich hervortretende grosse Höcker unter der Nackenhaut 
und bleiben in dieser Lage bis zu ihrem Austritt. Dieser spielt sich 
folgendermassen ab: Das Tier bewegt sich normal, kriecht im 
Ei herum, den Kopf bald weit vorstreckend, bald ıhn unter die 
Mantelhöhle einziehend. Plötzlich tritt eine der Nackenzellen 
aus der Haut aus; sie erscheint als grünlich-gelbe, mit glänzenden 
Körnchen gefüllte Kugel mit stark lichtbrechender Kontur. Das 
zuletzt austretende Ende ist spitz ausgezogen. Mit diesem Ende 
bleibt die Zelle längere Zeit (oft mehr als eine halbe Stunde) an 
der Haut haften und hängt so, heftig vibrierend, am Nacken des 
Tieres. Die Vibration wird wahrscheinlich hervorgerufen durch das 
lebhafte Flimmern des die ganze Kopf- und Halspartie überzie- 
henden Wimperkleides, dessen wellenartige Bewegung deutlich 
sichtbar ıst. Die an der Haut haftende Zelle verliert während dieser 
Zeit ihren glatten Umriss und nimmt ein geschrumpftes Aussehen 
an. Plötzlich wird sie, meistens infolge einer Bewegung des Halses, 
ganz von der Haut abgetrennt, rollt manchmal über das Zilienfeld 
bis in die Tentakelgegend und löst sich dann endgültig los. In 
diesem Moment rundet sie sich zur voliständigen Kugel, dreht 
sich oft noch mehrere Sekunden lang in einem tollen Wirbel um 
sich selbst und zerfällt dann im Eiweiss, wobei die sie erfüllenden 
Konkremente als dichte Wolke auseinanderstieben. Viele der 
einzelnen Körnchen bleiben noch lange vibrierend an den Zilien 
der Kopfhaut, auch am Mantelrande und am Rand der Schale 
haften. Dann sinken sie im Eiweiss nieder und bleiben an der 
Eihaut als kleine, glänzende Kristalle liegen. 

Manchmal erfolgt bei eingezogenem Halse der Austritt der 
Zellen in der Mantelhöhle, und man sieht dann nur dıe Wolke von 
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kleinen Kristallen unter dem Mantelrande hervorstäuben. Es 
kommt auch vor, dass der Zerfall der Zelle schon beim Durchtritt 
durch die Haut oder noch unter der Haut erfolgt und nur die 
einzelnen Konkremente austreten. 

Die einzelnen Zellen verlassen den Körper kurz nacheinander, 
auch mehrere gleichzeitig. Manchmal ist nach ein bis zwei Stunden 
der Austritt sämtlicher Zellen vollzogen, oft dauert der Vorgang 
auch mehrere Stunden. 

Es bestätigt sich demnach keine der von den verschiedenen 
Autoren über das Schicksal dieser Zellen aufgestellten Vermu- 
tungen. Der Austritt aus dem Körper des schlüpfreifen Tieres 
beschliesst die Existenz dieser Zellgruppe, die somit wie der 
Eiweiss-Sack ein typisches embryonales Organ darstellt. 

Über die Funktion der Nuchalzellen lässt sich ohne Kenntnis 
der chemischen Natur der in ihnen enthaltenen Konkretionen 
nichts bestimmtes aussagen; doch darf man mit hoher Wahrschein- 
lichkeit annehmen, dass sie exkretorischer Natur ist. 

Nach Kenntnis des Schicksals dieser Zellen lassen sich natürlich 
die verschiedenen Vergleiche, die in der Literatur mit ihnen 
angestellt werden, nicht aufrecht erhalten. Wıerzesskı (1905) 
vergleicht sie z.B. mit den sogenannten Nephrozysten der Opistho- 
branchier; da dies aber festsitzende, ektodermale Organe sind, die 
wohl Exkretstoffe produzieren, aber nicht als deren Träger den 
Körper verlassen, stimmt der Vergleich nicht. Viel eher könnte 
man sie mit den von PoRTMAnNN (1931) bei Buccinum beschriebenen 
Kristallzellen in Parallele bringen, die sich an die larvalen Nieren- 
zellen anlegen, sich dort mit Kristallen beladen und mit diesen den 
Körper auf ähnliche Weise wie die Nuchalzellen verlassen. 

In Bronns „Klassen und Ordnungen“ (1928, Bd. 3, p. 705) 
werden die Nuchalzellen mit den von AnpreE (1898, 1900) an 
Zonites (Hyalinia) entdeckten und von Zorıan (1920) für Zonites 
beschriebenen Phylaziten verglichen. Dieser Vergleich ist ganz 
unverständlich, da einerseits den Phylaziten eine Verteidi- 
gungsfunktion zugeschrieben wird, von der bei den Nuchalzellen 
nicht die Rede ist und andererseits der Austritt der Nackenzellen 
aus dem Körper, der allerdings auf ganz ähnliche Weise erfolgt 
wie der der Phylaziten, nirgends beschrieben worden ist und auch 
bei diesem Vergleich weder erwähnt noch vorausgesetzt wird. 

Ausserdem sind die Nuchalzellen, wie wir gesehen haben, ein 
Embryonalorgan; sie verlassen den Körper des schlüpfreifen 
Tieres, während die Phylaziten eine Zellkategorie des adulten 
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Tieres darstellen, die ständig nachgebildet wird und ihre Funktion 
während des ganzen Lebens ausübt. 


* 
* * 


Wenn wir nun, gestützt auf die Kenntnis der Ontogenese der 
Süsswasser-Pulmonaten, auf die in der Einleitung (p. 159 
angetönte Fragestellung zurückkommen, so können wir feststellen: 
Bei den Embryonen der Süsswasser-Pulmonaten sind auf Stadien 
weit vorgeschrittener Organ-Differenzierung einzelne Organe noch 
im Zustande rein embryonalen Anlagemateriales (die Mitteldarm- 
drüse); ausserdem besitzen die Embryonen auf diesen Stadien 
Organe, die dem erwachsenen Tiere fehlen (Eiweiss-Sack, Nuchal- 
Zellen). Ontogenesestadien mit diesen Merkmalen bezeichnen wir 
gewöhnlich als Larven, den Gesamtablauf der Ontogenese als eine 
Entwicklung mit Metamorphose. Wenn man bei Pulmonaten 
nicht von einer Metamorphose zu sprechen pflegt, so deswegen, 
weil dieses „Larvenstadium“ nicht freilebt, sondern in besonderen 
Eihüllen eingeschlossen. Der Abbau des Eiweiss-Sackes, die 


‚Differenzierung der Mitteldarmdrüse, der Austritt der Nuchalzellen, 


alle diese Vorgänge fallen ungefähr auf die Zeit des Ausschlüpfens, 
und wenn ihr vollständiger Ablauf sich oft mehr oder weniger 
weit über diesen Zeitpunkt hinauszieht, so scheint dies damit zu 
begründen zu sein, dass der Moment des Schlüpfens beträchtlich 
variieren kann. Man kann annehmen, dass das Durchscheuern der 
Eihülle, der Verbrauch des Eiweisses, die vollendete Entwicklung 
der Muskulatur des jungen Tieres, vielleicht auch Sauerstoffmangel 
oder andere Faktoren das Ausschlüpfen determinieren in einem 
Momente, in dem die innere Metamorphose noch nicht vollständig 
abgelaufen ist. 

Die „Larvenphase“ läuft also noch innerhalb der Eihüllen ab. 
Dawvoporr (1928) hat den typischen Larvencharakter der Spät- 
stadien der Pulmonaten-Embryogenese wohl erkannt. Er sagt 
(p. 655): Cependant on ne saurait parler (chez les mollusques & 
developpement direct) d’un developpement direct au sens striet 
du mot. En effet, les stades larvaires existent bel et bien, mais se 
passent ä& l’interieur de l’oeuf. 

Wir dürfen daher den Entwicklungsgang der Wasserpulmonaten 
sehr wohl der Kategorie der „Kryptometabolie“ zuweisen, wie 
JEZIKOW sie 1936 geprägt hat. 
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ZUSAMMENFASSUNG. 
I singe 


Die Eigelege von Lymnaea (Lymnaea) stagnalıs L., Lymnaea 
(Stagnicola) palustrıs Müller, Planorbis (Planorbis) corneus L.. und 
Physa (s.s.) acuta Drap. werden in bezug auf Bau, Grösse und 
Gewicht, Anzahl und Struktur der Eier beschrieben. Das Ver- 
hältnis der Laiche zum umgebenden Medium wird untersucht; es 
wird festgestellt, dass ihre Entwicklung abhängig ist von der 
Temperatur, den osmotischen Verhältnissen und dem Kalkgehalt 
des umgebenden Wassers. 

Die Gallerte erweist sich als nicht lebenswichtiger Bestandteil 
des Eigeleges. 

Das Verhalten der frischgeschlüpften Tiere wird durch das Aulf- 
suchen der Atemluft charakterisiert. Die jungen Schnecken 
kriechen über den Wasserspiegel und füllen dort ihre Atemhöhle 
erstmals mit Luft. Entsprechende Versuche ergaben, dass weder 
Licht- noch Nahrungsreize den Ablauf der ersten Handlung des 
jungen Tieres beeinflussen; diese ist stets das Luftholen. 


ME 


In der frühen Ontogenese findet ein vorübergehender Verschluss 
des Urmundes statt. 

Das Entoderm sondert sich frühzeitig ın zwei Zellkategorien, 
deren eine die Anlage des Mittel- und Enddarmes mit dem Magen 
bildet, während aus der andern der Eiweiss-Sack hervorgeht, 
dessen Zellen das in der Eikapsel enthaltene Eiweiss aufnehmen. 

Die Mitteldarmdrüse entsteht durch Auswachsen der embryo- 
nalen Magenwand, die den Eiweiss-Sack umwächst und sich zum 
Drüsenepithel differenziert. Die Umwachsung beginnt ungefähr 
um die Mitte der Embryonalzeit und ist wenige Tage nach dem 
Ausschlüpfen beendet, zugleich mit der Differenzierung. 

Während der Umwachsung zerfällt der Eiweiss-Sack. Er ist ein 
embryonales Organ, dessen Zerfall ungefähr mit dem Zeitpunkt 
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des Schlüpfens zusammenfällt. Alle Phasen der Ontogenese sind 
in ihrem zeitlichen Ablauf sehr variabel. 

Die histologische Struktur der Mitteldarmdrüse wird beschrieben 
und ihre Differenzierung aus dem auswachsenden Magenepithel 
verfolgt. Die Drüse erweist sich als in ihrem histologischen Bau 
von derjenigen von Helix stark abweichend, was auch auf eine 
funktionelle Verschiedenheit hindeutet. Sie besteht aus zwei 
Kategorien von Zellen; die eine weist Zellkerne von „normaler“ 
Grösse auf, die andere besitzt ungewöhnlich grosse Kerne, in deren 
Nähe ein dichter, grosser, oft konzentrisch geschichteter Körper 
liegt, der manchmal ein kristallartiges Konkrement umschliesst. 
Eine Anzahl der „normalkernigen“ Zellen enthält eine grosse 
Vakuole, die den aufgetriebenen Zell-Leib beinahe vollständig 


erfüllt. Die verschiedenen Zelltypen — es finden sich ausserdem 
eine ganze Reihe von Zwischenstufen — sind möglicherweise ver- 


schiedene Stadien derselben Zellart und entsprechen in diesem 
Falle verschiedenen Funktionsstadien. 


IE inne 


Die Nuchalzellen sind ein embryonales Organ. Sie verlassen 
mit kristallartigen Konkrementen beladen den Körper des schlüpf- 
reifen Tieres. Der Austritt erfolgt zwischen den Zellen des Haut- 
epithels hindurch am „Nacken“ zwischen den Tentakeln. 

Die Embryonen der Wasserpulmonaten weisen die Merkmale 
einer Metamorphose auf; die „Larvenphasen“ verlaufen jedoch 
noch innerhalb der Eihüllen, sodass der Entwicklungsablauf in die 
von JEzıkow vorgeschlagene Kategorie der „Kryptometabolie“ 
einzureihen ist. 
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ERKLÄRUNG DER IN DEN FIGUREN VERWENDETEN 
ABKÜRZUNGEN * 


A After. 

AD Ausmündung des Darms aus 
dem Magen. 

Ag Auge. 


Am Ausmündungsstelle des End- 
darms, noch geschlossen. 

AN  Austrittstelle der Nuchalzel- 
len. 

D Darm. 

Dm Überreste des ursprünglichen 
Dottermaterials. 

E Eiweiss. 

Ebl Blasenartige Einschlüsse. 

Ed Enddarm. 

Ek Kern einer Eiweisszelle. 

Ekt Ektoderm. 

Ep Das sich einbuchtende Mittel- 
darmdrüsenepithel. 

Epl Einschlüsse unmittelbar im 


Plasma. 
ES Eiweiss-Sack. 
Ez Eiweisszelle. 
F Follikel der Mitteldarmdrüse. 
Fe Fettkörnchen. 
Fl Flüssigkeitsvakuolen im Plas- 
ma. 


Fw Wandung eines angeschnitte- 
nen Follikels der Mittel- 
darmdrüse. 


G Mit Eiweiss gefüllte Gastral- 
höhle. 

Gg Ganglion. 

Gl Linker schmaler Streifen des 
kleinzelligen Gürtels. 

Gr Rechter breiter Streifen des 
kleinzelligen Gürtels. 

H Hüllmembran. 

Hep Hautepithel. 

[ Kern. 

Kbl Kopfblase. 

Kf Kiefer. 

Kg Grosser Kern. 


Kgs Grosser Kern mit geschrumpf- 
ter Kontur. 


KH Kerne der Hüllmembran. 

Kn Normal grosser Kern. 

Kö Körper in der Nähe des Kerns. 

Kr Konzentr. geschichteter Kör- 
per mit Kristall im Innern. 

Kz Konzentr. geschichteter Kör- 
per. 

M Mundöffnung. 

Md Mitteldarm. 

Mg Magen. 

Mh Mundhöhle. 

Mt Mantel. 

Mw  Auswachsendes Magenepithel. 

Mwg Auswachsende Wand der Mit- 
teldarmdrüse, grosse Ka- 
lotte. 

Mwk Auswachsende Wand der Mit- 
teldarmdrüse, kleine Ka- 
lotte. 

N Nuchalzellen. 

Nz Normalkernige Zellen. 

Oes Osophag. 


B Fuss. 

R Radulatasche. 

Pi Pigmenteinlagerungen. 
S Schale. 


Sch Schalendrüse. 
SchAnl Schalendrüsenanlage. 
SchR Schlundkopf mit Radula- 


tasche. 
Sp Speicheldrüse. 
St Stomodäum. 


Stat Statozyste. 

ar Tentakel. 

Umw Umbiegungsstelle des aus- 
wachsenden Magenepithels. 

V Vakuole. 

Va Zusammengeballte Flüssig- 
keitsvakuolen. 

VE Vakuole mit Einschlüssen. 

VES Vakuole mit scholligen Ein- 
schlüssen im Plasma. 

VV Grosse Vakuole. 


* Die Zeichnungen wurden von Herrn Universitätszeichner A. DRESSLER 
nach den Angaben der Verfasserin ausgeführt. 
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Tome 45, n® 4. — Mars 1938. 


La confection du nid 
et la ponte chez I Helix pomatıa 
er 
J.-L. PERROT 


Avee 16 figures dans le texte. 


INTRODUCTION. 


S’ıl n’est pas diflicile de trouver des Escargots pondant dans la 
nature, et par la m&me de recolter des oeufs, il n’en est pas moins 
utile d’observer de vısu, l’acte precedant la ponte, c’est-A-dire la 
confeetion du nid, et l’oviposition elle-m&me, phenomenes qui se 
passent normalement dans la terre et hors de la vue de l’obser- 
vateur. 

C’est dans l’intention d’obtenir des pontes en captivite et d’en 
suivre le developpement, que j’aı mis au 
point une technique tres simple, experi- 
mentee sur nombre d’Heliw pomatia. 

En voicı quelques details: un r&cipient 
de verre, de 10 cm. de hauteur et de 
5 em. de diametre, est rempli aux trois 
quarts de terre fraiche, assez meuble ei 
legerement humide. Cette terre a la con- 
sistance de celle des plates-bandes, que 
l’Escargot choisit si souvent pour y faire 
son nid. 


On retire alors un Helix de son nid et on Bre. A 
le place dans le recipient. Coupe d’un nid termine 
Dans des conditions favorables, on peut Bu DOnche, 


A 5 Ä Vue laterale par rapport a 
suivre A travers le verre la confection de l’observateur (A droite). 


l’anfractuosite dans laquelle seront depos6s 
les oeufs, celle-ci etant «in vitro» A peu pres hemispherique, sa 
face aplatie correspondant ä la paroi du recipient (fig. 1). 

Rev. Suisse DE Zoor., T. 45, 1938. 15 
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(Juatre cas peuvent se presenter: 

a) L’Escargot ne cherche en aucune facon A refaire un nid et 
sort du vase. 

b) L’Escargot, au bout d’un instant, commence la construction 
d’un nouveau nid, suivant les indications que je donnerai plus loin, 
puis, la cavite achevee, pond normalernent apres une periode 
d’attente. 


c) L’Escargot commence la construction d’un nouveau nid, mais, 
quelques minutes ou quelques heures plus tard, le premier oeuf est 
pondu dans une cavite souvent a peine ebauchee. L’animal se häte 
de poursuivre la confeetion de son nid pendant l’intervalle qui 
separe l’expulsion des deux premiers oeufs (une demi-heure environ), 
puis, se remettant a la täche, termine un nid. grossierement construit 
il est vrai, pendant le second intervalle (entre le deuxieme et le 
troisieme auf). 

d) L’Escargot, enleve au milieu de la ponte, reste generalement 
immobile jusqu’a la prochaine expulsion, puis cherche a faire une 
petite excavation pour y pondre le reste de la chaine d’aufs; dans 
certains cas, l’/elix pond sur place sans faire mine de construire 
la moindre anfractuosite. 


Ges quatre cas doivent correspondre A des etapes precises des 
processus de ponte et je les analyserai a la fin du travail. 


DESCRIPTION DE LA CONSTRUCTION DU NID «IN VITRO » 
D’UN INDIVIDU TYPE. 


Il est bien connu que l’Escargot des vignes (Helix pomatia), 
tout comme son proche parent le Petit-Gris (Cryptomphalus 
aspersa), faconne un nid avant de deposer ses oeufs. 

Mais les details de cette construction n’ont jamais ete suivis 
ou deerits, du moins A ma connaissance, et J’aı ete quelque peu 
etonne de constater que la technique de cette confection &tait bien 
loin de correspondre a la description, toujours tres sommaire, des 
ouvrages generaux. M&eme MEISENHEIMER n’en parle qu’en passant, 
et la figure qu’il donne d’un Helix pomatia pondant n’est qu’une 
reconstitution d’un acte qui, par le fait qu’il se passe sous terre, 
est pour ainsi dire impossible a suivre dans la nature. 
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Voici mes observations A ce sujet: 

Le 24 juin, un /elix pomatia trouve dans une plate-bande est 
retir6 de son nid ä peu pres termine, A 13 h 45, puis place dans le 
vase de verre pourvu de terre lögerement humide. 

A 13 h. 55, l’animal, apres avoir tasse le sol A un endroit ou ıl 
tait peu dense — ce qui determine une legere depression — 
commence le manege qui lui permettra de ereuser une anfractuosite 
et qui consiste en ceci: L’Helix s’etire completement, puis, s’arc- 
boutant en quelque sorte sur son arriere-train, appuie la partie 
anterieure de sa sole sur le fond de la petite depression primaire. 
Il agglutine ainsi des particules de terre qui se detachent du fond 


Bircı 2. DIE 8% Fi. 


RS 


Les figures 1 a 14 ont ete faites d’apres des croquis pris sur le vif. 
Gross.: 4, de la grandeur naturelle environ. 


lorsque l’animal se contracte l&gerement. Alors, gräce a des mou- 
vements particuliers de la sole, analogues semble-t-il aux mouve- 
ments ondulatoires qui determinent la propulsion du Mollusque 
— bien visibles lorsque l’Escargot rampe sur une plaque de verre -— 
le paquet de terre, adherent a la region du muffle gräce A la viscosite 
de celui-ci, est peu a peu repouss£& vers l’arriere, le long de la surface 
du pied. Dans ce passage de la terre, de l’avant ä l’arriere, d’autres 
mouvements plus amples du pied semblent agir. Toute la muscu- 
lature pedieuse en eflet s’etale, l’anımal arquant le dos et reployant 
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sa tete ventralement, puis se contracte en entrainant la terre en 
arriere. 

A 13 h. 56, le Mollusque cherche ä enlever un second paquet de 
terre. Apres un etirement de tout son corps, qui amene le muflle 
en contact intime avec le fond de la cavite, il appuie la partie 
anterieure de son pied sur la terre relativement meuble, puis se 
contracte. Un petit paquet de materiel (particules de terre, petits 
cailloux, brindilles) est dötache du sol, puis va rejoindre le premier, 
gräce aux mouvements ondulatoires de la sole (fig. 2 et 3). 

A 15 h. 57, le m&me manege recommence, sı bien que les trois 
paquets de terre arrıvent presque en contact. 

A 15h. 58, un quatrieme paquet est enleve; la cavite s’est elargie 
sensiblement et la terre rejetee en quatre foıs (fig. 4) — les quatre 
petis tas sont encore distinets — s’amoncelle au-dessous de la partie 
moyenne de l’escargot. Puis un einquieme et un sixieme paquets 
sont enleves de meme. 

A 14 h., Helix, plus libre dans ses mouvements, les tentacules 
etales, inspecte l’anfractuosite et semble chercher l’endroit propice 
pour soulever la terre. S’arcboutant bientöt sur la partie posterieure 
de son corps et rentrant ses tentacules, il appuie sur le fond et se 
contracte ensuite, en enlevant un septieme paquet qui va rejoindre 
en arriere les sıx autres. 

A partir de ce moment, la terre s’eleve regulierement en arriere 
de l’anımal (fig. 5 et 6). Gelui-ci continue son manege, aggrandit 
la cavıt6, qui prend peu ä peu une forme arrondie. Comme l’escargot 
creuse en profondeur au niveau de son muflle, le nid presente un 
retrecissement, qui est en somme la base sur laquelle se posent 
l’arriere-train et la coquille de !’Helix, sa partie ant6rieure pendant 
dans l’anfractuosite a la facon d’un battant de cloche. 

Il y a donc simplement transport de materiel de bas en haut 
et en arriere de la coquille, ce qui determine l’enterrement partiel 
de celle-ci, Jjusqu’au moment oü l’escargot, tournant peu A peu sur 
lui-meme tout en poursuivant son travail, s’enterrera completement. 
(L’apex reste souvent a decouvert.) 

De 14 h. a 14 h. 30, I’ Helix elargit l’excavation sans bouger de 
sa position, puis a 14 h. 35, il se tourne pour la premiere foıs lege- 
rement, ce qui, par tassement, aggrandit tant soit peu le col de 
l’anfractuosite. 

A 14 h. 40, l’escargot attaque A nouveau le fond du nid, s’etire, 
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prend contact avec le sol, se eontracte et repousse le paquel de terre 
ainsi detache vers le haut. 

Jusqu’a 15 h. environ, il tourne le corps ä droite et a gauche, 
inspecte la cavite, les tentacules etales, dame legerement les rebords 
du nid, repousse un peu la terre rapportee qui le recouvre en partie 
(fig. 7). 

A 15 h., l’Escargot tourne sur son axe de quelques degr6s, enleve 
de la terre, qui est refoulde cette fois-ci du cöte de l’observateur. 


Pendant plusieurs minutes, il a Pair de löcher le nid, de le modeler 
sur toutes ses faces avec son muflle et en pressant sa sole contre 
les parois (fig. 8). 


A 15 h. 20, la terre, refoul6ee vers le haut sur deux cötes deja, 
determine un rötreeissement encore plus marque du nid, qui, peu 
A peu, va enserrer le corps de l’animal engage presque a moitie 
dans la cavite (fig. 9). 

A 15 h. 30, I’ Helix enleve une enorme masse de terre recouvrant 
le fond du recipient, mettant le verre presque a nu. 

A 16 h., l’Escargot a tourne sur lui-m&eme et s’emprisonne 
toujours plus, en refoulant vers le haut de la terre prelevee late- 
ralement et au fond du nid. On observe done un enterrement 
partiel progressif, cons6cutif au recouvrement de terre, en plus d’un 
löger deplacement vers le bas de l’animal lui-m&öme. En effet, 
chaque fois que l’escargot se contracte, il semble se hisser toujours 
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plus vers le creux. En fait, la coquille venant buter pour finir sur 
le col de la cavite, elle vient en quelque sorte s’y mouler et l’animal 
est sı fortement engage par la partie anterieure de son corps dans 
le nid, qu’il faut operer une traction energique pour l’en retirer 
(fie. 10). 

De 16 h. 15 a 22 h., les observations sur cet Helix manquent, 
mais l’etude de la confeetion de plusieurs autres nids nous a permis 
de les completer. En somme, le Mollusque, gräce au manege deerit 
(apport de terre du fond vers le haut et rotation de l’anımal), 
s’entoure de toutes parts de terre, sı bien que la coquille devient 
a peine visible. Gelle-ci et la partie posterieure de l’escargot reposent 


INıKeL, 6% Fic. 9. ne, ll); 


sur le retrecissement du nıd, tandis que la partie anterieure pend 
dans l’anfraectuosite. 

A 22 h., ’anımal est immobile — il doit l’etre depuis quelque 
temps deja — les tentacules presque entierement contract6s, un 
bouton blanchätre apparaissant au nıveau du pore genital (fig. 11). 

Cette position d’attente dure plusieurs heures (6 a 10 heures). 
Bien que l’/Helix semble inactif, il se passe pourtant des phenomenes 
d’importance capitale dans son tractus genital, phenomenes qui 
deelencheront la ponte et dont il sera question plus loin. 

Le 24 juin, a minuit, la position de l’Escargot est inchangee. 
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Le 25 juin, a 5 h., trois aufs sont au fond du nid. 
A 5 h. 05, ponte du quatrieme oeuf (fig. 12). 

A 5h. 30, ponte du einquieme auf. 

A 6 h., ponte du sixieme oeuf. 

A 6. h. 27, ponte du septieme oeuf. 

A 8 h., dix @ufs peuvent ötre numer6s dans la cavite. 
A 8h. 18, ponte du onzieme uf. 

A 8Sh. 40, ponte du douzieme ceuf. 

A 9 h. 05, ponte du treizieme ceuf. 

A 9h. 29, ponte du quatorzieme oeuf. 

A 9 h. 52, ponte du quinzieme uf. 

A 10h. 15, ponte du seizieme aeuf. 

A 10h. 45, ponte du dix-septieme oeuf. 

A 11 h. 10, ponte du dix-huitieme oeuf. 

A 11h. 55, ponte du dix-neuvieme uf. 


A 15 h. 14, ponte du vingt-septieme oeuf. 
A 16 h. 30, ponte du trentieme auf. 


A 17 h. 15, ponte du trente-deuxieme oeuf (fig. 13). 

Le 26 Juin: 

A 9h. 30, ponte du soixante-dixieme oeuf. 

A 9 h. 45, ponte du soixante-onzieme auf. 

A 10 h. 05, ponte du soixante-douzieme auf. 

A 10 h. 15, ponte du soixante-treizieme et dernier ceuf. 


Avec un peu d’habitude, on arrive fort bien a prevoir la sortie de 
l’oeuf. On voit perler une gouttelette d’un liquide laiteux au niveau 
du pore genital. Gelui-cı est visible comme un bouton blanchätre 
deja plusieurs heures avant le debut de la ponte. Puis l’orifice se 
dilate rapidement en laissant passer l’ceuf, qui luı reste quelques 
secondes aceole, avant de tomber au ralenti, soutenu qu’il 
est par un fil de liquide visqueux. Au passage de chaque uf, 
l’anımal se contracte legerement, puis redevient immobile, sauf 
parfois ses tentacules qui s’etirent entre les expulsions. 

A 10 h. 25, l’Helix se souleve et perd contact avec ses aufs, 
puis sort completement du nid. I] tourne en rampant autour de 
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"’embouchure, ce qui y fait tomber quelques particules de terre 
venant l’obstruer partiellement. Alors, par un processus beaucoup 
plus preeis et analogue A celui deja deerit, ’Escargot amene de 
la terre, prise sur les bords, vers l’orifice. Il se produit ainsi un nivel- 


Fıc. 14. 


La ponte est termine, 
l’Escargot s’en est alle. 


Kire-s1l2! 


lement par apport de materiel de la peri- 
pherie vers le centre. Des mouvements rep- 
tatoires circulaires du mollusque agissent 
dans le meme sens ! (fig. 14). 

A 11 h. 50, le 26 juin, soit deux jours 
environ apres qu’on l’ait preleve de son 
premier nid, l’Escargot est enleve du re- 
cipient, mesur6, pese et nourri, puis remis 
en liberte dans une escargotiere. Le 29 du 
meme mois, ıl s’accouplait deja avec un 
de ses congeneres. 

La ponte consiste en 73 oeuls, dont le 
premier a ete depose vers 3 h. 30 le 25 juin, 
et le dernier a 10h. 15 le 26 juin. La duree 
de la ponte a ete done de 30 heures 45, ce 


qui donne une moyenne de 25 a 26 minutes d’intervalle entre chaque 
ceuf. La ponte s’accelerant vers la fin, il serait plus Juste de parler 


1 ]I ne faut pas attribuer la cause de ces mouvements a la forme du reci- 
pient, car l’animal y est assez ä l’aise pour pouvoir en sortir quand bon lui 


semble. 
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d’intervalle de 27 minutes environ, ce qui est la moyenne obtenue en 
chronometrant la sortie d’une quinzaine d’oeufs au milieu de la ponte. 
D’une facon generale, j’aı constate 25 A 30 minutes entre les expul- 
sions, avec parfois des espaces plus courts ou plus longs (20 et 45 mi- 
nutes). Chez d’autres Helix pomatia, la moyenne est un peu plus 
forte (30 minutes). 

Ce, 73 oeufs constituent une ponte typique pour un anımal 
d’äge moyen (quatre ans). 

Les dimensions de la coquille sont les suivantes: 


Grand diametre: 4,6 cm. 
Petit diametre: 3,8 cm. 
Hauteur: 3,6.CM. 


Le poids de l’anımal apres la ponte est de 26 grammes. 

Le poids de la ponte entiere est de 10,700 grammes 

L’Escargot, avant la ponte, devait peser 26 + 10,7 = 36,7 gr. 
(le poids du liquide perdu au cours de l’oviposition devrait etre 
ajoute). La perte de substance est done considerable et constitue 
pres d’un tiers du poids total de l’anımal. 

Quant aux oeufs, assez diflferents de taille, ıls pesent en moyenne 
147 mer. 


ÜBSERVATIONS SUR DES HELIX PRIS SUR LEUR NID 
DANS LA NATURE. 


ÜONCLUSIONS. 


Avant d’interpreter ces diverses observations, il convient de faire 
un parallele entre les etapes du comportement de l’Escargot pendant 
la confeetion du nid et la ponte, et les &tapes de la descente des 
ovocytes de l’ovotestis au pore genital. 

Nous les resumerons ainsi: 


Observations directes. 


A. Confeetion du nid, qui dure dans la nature de 6 A 12 heures 
generalement (les conditions du terrain jouent un röle 
important). 


230 J.-L. PERROT 


B. Periode d’sttente sur le nid achev6, d’une duree de 5A 
10 heures. 


G. Ponte, dont la duree depend du nombre d’aufs, celui-ci en 


rapport generalement avec la taille de l’anımal (40 — 100 
— 200). 


Observations anatomiques. F 


La descente des cellules germinales femelles peut se diviser en 
plusieurs etapes, que fait ressortir nettement le tableau ci-contre: 


Fndb. ce. Debut de d. 
ol He Audi = ap Fl 


Po6 


# termine 


III TKITSISIENSN 


21 oeufs pondus 
Ri. 15. 
Schemas d’un tractus genital d’Helix. 


A: 5 heures environ avant la ponte; B: 10 heures environ apres le debut de 
l’oviposition (15 heures apres A). 


GG: Glande hermaphrodite, CH: Canal hermaphrodite, ChF: Chambre de 
fecondation, Ov: Partie femelle du tractus genital, OG: Orifice genital, 
b: Descente des ovocytes dans le canal hermaphrodite, e: Station des ovocytes 
dans la chambre de fecondation, d: Descente des @ufs dans la seconde partie 
du tractus genital, e: Oviposition. (La ponte complete sera de 53 aufs.) 


Il me semble inutile de commenter longuement ce tableau qui, 
par lui-m&me, est d’une clarte suffisante. Je lui adjeindrai simple- 
ment le schema represente dans la figure 15. 
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Tableau resumant les donnees oblenues par prelevement de 28 Helix pomatia 
sur leur nid termine 


(ou paraissant l’etre, sauf n® 920, dont le nid etait nettement inacheve). 


Nombre 
d’aufs 
dans 

le nid 


Nid non 
acheve 


Nombre 
d’@ufs 
dans 
l’ovisper- 
miducete 
et le vagin 


Nombre 
d’aufs 
dans 
la chamıbre 
de fecon- 
dation 


Nombre 
d’ovocytes 
dans 
le canal 
herma- 
phrodite 


Etat des ovocytes les plus 
avances dans l’ovotestis 


Nombreux ovocytes mürs 


Nombreux ovocytes mürs 
libres 

Nombreux ovocytes mürs 
libres 


t non 
numeres 
+ non 
numeres 
+ 50 


+ non 
numeres 
3 


Non examine 


Nombreux ovocytes mürs 
libres | 

Nombreux ovocytes mürs 
libres 

Nombreux ovocytes mürs 
libres 


[52 


an 


SRTrWWDOD DO 


Non examine 


» » 
Nombreux ovocytes mürs 


+ +++4++ 


+ non 
numeres 
+ non 
numeres 


Nombreux ovocytes mürs 
» » 


» » 
Non examine 


1 
(le dernier) 


Non examine 
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Les cing etapes mises en evidences sont les suivantes: 

a) Ovulation ou dehiscence des ovocytes au stade vesicule ger- 
minative, dans l’ovotestis. Ce phenomene peut se passer tres töt 
au printemps, peut-6tre m&eme en automne deja (du moins pour 
certains ovocytes) et ne semble done pas lie necessairement A la 
vie genitale de l’Escargot. Dans d’autres cas, la liböration des 
ovocytes se fait plus tardivement, parfois juste avant la ponte. 
Ge probleme sera du reste repris prochainement. 

b) Descente des ovocytes de l’ovotestis a la chambre de 
fecondation. 


c) Station des ovocytes dans la chambre de fecondation oü se 
passe la fecondation et les premiers stades de la maturation. 


d) Descente des &ufs de la chambre de fecondation dans l’ovis- 
permiducte et le vagin. 


e) Ponte. 


En partant des etapes C et e), qui correspondent a l’oviposition, 
nous pouvons rechercher la duree de l’etape d), gräce aux rensei- 
gnements que nous ont fournis nos observations sur la ponte; en 
effet, les oeufs etant pondus toutes les demi-heures environ, et 
l’ovispermiducte (plus le vagin) en contenant de 8 a 15 (gene- 
ralement 10 a 12), nous pouvons conclure A une duree de 
10-12 x 1% = 5-6 heures pour la descente des oeufs de la base de 
la chambre de fecondation au pore genital. 

Cette duree ne coincide pas exactement a l’etape B, plus longue, 
et dont le debut doit correspondre a la station de la grande masse 
des ovocytes dans la chambre de fecondation ec). 

(Juant au passage des ovocytes de l’ovotestis a la chambre de 
fecondation (b), il se passe en grande partie tout ä la fin de la 
confeetion du nid (A) ou juste apres sa finition (B). Ce dernier 
cas parait etre le plus eourant. Ces observations sont contraires 
a celles de PErEZ et de MEISENHEIMER, qui pensent que cette 
descente des ovocytes est anterieure A l’edification du nid. 

Notons aussi que l’&tape b) peut se prolonger par la descente 
tardıve des derniers ovocytes de la chaine, alors que l’etape c est 
deja largement entamee pour les ovocytes qui ont atteint la chambre 
de fecondation les premiers (ce sont de loin les plus nombreux). 
Dans certains cas, l’etape d) peut m&me avoir deja commenc6, 
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tandis que les tout derniers ovocytes sont encore dans le canal 
hermaphrodite. Mais il n’en reste pas moins que la grande masse 
des cellules germinales femelles passent dans la chambre de fecon- 
dation en un temps tres court et A un moment preeis (voir fig. 16). 

A la lumiere de ces observations, cherchons ä comprendre main- 
tenant les quatre cas qui se presentent lors des essais de ponte 
«in vitro >». 


4 3 2. 1 
| | | | 

+ A a 5 Au u C > 
| 2, | | 
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ee Ba Fin laden 
VORN 
IT ! I I 
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b,i! | | 
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I | 
Na 
H ' l 
| | | 
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4 ————— } 
| 
& 
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Ele. 16. 


Schema representant les differentes etapes de la ponte chez un Helix. 


L,.a chambre de fecondation etant un reservoir a ovocytes (plus de 240 parfois), 
et ceux-ci s’engageant dans l’ovispermiducte un a un chaque demi-heure, la 
periode c se prolonge en realite jusque pres de la fin de la ponte. Il y a de m&me 
empietement de l’etape 5 sur les suivantes dans certains cas. Pour les expli- 
catıons des chiffres et des lettres, voir dans le texte. 


Lorsque l’Escargot est pris au milieu de l’oviposition (C ou e), 
il est clair que les processus de ponte sont trop avances pour que 
l’anımal puisse les ralentir. Un certain epuisement, dans certains 
cas, peut contribuer a l’empecher d’ebaucher m&me un nouveau 
nid (cas 1 de la fig. 16). 

Lorsque I’ Helix commence la construction d’une nouvelle anfrac- 
tuosit6 sitöt apres sa capture sur son nid termine (deuxieme 
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partie de B ou d), puis que, quelques instants ou m&eme quelques 
heures plus tard, il pond son premier auf, e’est l’indice qu’un ou 
plusieurs oeufs etaient deja engages dans la seconde partie du 
tractus genital. Il suflit de chronometrer alors le temps qui s6pare 
le prelevement et le debut de la ponte, pour determiner le nombre 
des aufs qui se trouvaient dans l’ovispermiducte et le vagin (une 
demı-heure par oeuf) (cas 2 de la fie. 16). 

Sı !’on a aflaire a un Escargot qui fait longuement son nid, 
puis qui s’immobilise de longues heures avant de pondre son 
premier uf, ıl est a peu pres certain qu'il a ete enleve de son 
prem’er nid a un moment ol sa chambre de fecondation contenait 
d6ja des ovocytes (debut de B ou fin de A, ou b ou ce). Il est pousse 
a faire un nid si les conditions sont favorables, mais il semble 
pouvoir ralentir, dans une certaine mesure, ou m&me arreter les 
processus de ponte jusqu’au moment voulu (cas 3 de la fig. 16). 
GARNAULT a reussi du reste A retenir les ovocytes dans la chambre 
de fecondation d’un Helix pendant 48 heures, ce qui a determine 
l’arret temporaire de la maturation. L’anımal a done la possibilite, 
a cette etape de la descente des ovocytes, d’empecher la suite des 
phenomenes de ponte, alors qu’un peu plus tard, lorsqu’un ceuf 
au moms est engage dans l’ovispermiducte, ıl en est totalement 
incapable, etant soumis ınvolontairement au mecanısme de la 
ponte. 

Enfin, !’Helix, qui, retire d’un nıd paraıssant termine (fin de A, 
mais le nid n’est probablement pas parfaitement acheve), sort du 
recipient ou ıl a ete place, est un animal dont les nombreux ovocytes 
sont encore dans la glande hermaphrodite, deja libres ou non encore 
liberes. Dans des conditions naturelles, il fera un nouveau nid 
dans un temps relativement court, mais, pose dans un recipient 
exigu apres avoir ete derange dans les actes preliminaires A la ponte, 
il preferera chercher ailleurs un lieu plus propice (cas 4 de la fig. 16). 

Si ces dernieres interpretations ne sont pas tres precises, la faute 
en est principalement aux variations individuelles que j’ai constatees 
chez nombre d’Helix, et aux conditions tres variables dans lesquelles 
se trouvent les Escargots au moment de leur capture. Ges conditions 
ne peuvent etre revelees entierement que par la disseetion et l’examen 
sur coupes des diflerentes parties du tractus genital. Cette etude 
n’a pas encore ete faite d’une maniere rigoureusement parallele a 
l’observation «in vitro ». Elle permettra de determiner avec une 
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plus grande precision le mecanisme möme de la descente des ovo- 
eytes. Cependant le sujet est ä mon avis deblay6 et pourra 
donner lieu A des indications interessantes sur la physiologie et 
l’instinet de la ponte chez les Helicid6s. 
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I. EINLEITUNG, METHODE. 


Durch einen Zufall wurde ich dazu geführt, mich etwas näher 
mit dem Eisenvorkommen bei Insekten zu befassen. Aus Anlass 
bestimmter verdauungsphysiologischer Versuche wurden den Ver- 
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suchsbienen Eisensalze verfüttert. Auf einem Mitteldarmschnitt- 
präparat befanden sich nun zufällig auch einige Zellen des Fett- 
körpergewebes. Als in diesem Schnitt das verfütterte Eisen 
durch Zugabe von Kaliumferrozyanid und Salzsäure im Mitteldarm 
in Form von Berlinerblau sichtbar gemacht wurde, da färbten 
sich auch die wenigen Fettzellen deutlich blau an. Die erste 
Vermutung war natürlich die, dass das in reichlichen Mengen 
verfütterte Eisen im Fettkörper abgelagert worden sei, normaler- 
weise aber dort nicht zu finden wäre. Um so erstaunter war ich 
deshalb, als bei einer normalen (ungefütterten) Biene (17. Dezember 
1955), deren Abdomen eröffnet wurde, bei Zugabe der beiden 
genannten Reagenzien alle Fettzellen des Fettkörpers sich fast 
augenblicklich intensiv blau färbten. Bei allen in den nächsten 
Tagen untersuchten Bienen zeigte sich genau dasselbe Bild. Woher 
stammten nun diese verhältnismässig grossen Eisenmengen, 
wann wurden sie in den Fettkörper abgelagert und was für eine 
Bedeutung kam dem Eisen zu ? War dies eine Besonderheit der 
Honigbiene oder konnte auch bei anderen Insekten an gleicher 
Stelle Eisen gefunden werden ? 

Über den Eisengehalt bei Insekten ist bisher nur wenig gear- 
beitet worden. SCHNEIDER (1888) untersuchte die Eisenresorption 
bei den verschiedensten Vertretern der Wirbellosen und auch bei 
Wirbeltieren. Er konnte Eisenablagerungen in bestimmten Körper- 
geweben bei Vertretern fast aller untersuchten Tiere feststellen 
(Darm, periphere Drüsenzellen, Bindegewebe usw.). Von den 
Insekten, schreibt er, habe die Untersuchung wenig positive 
Resultate ergeben. Bei Hydrocantharıden fand er Eisenresorption 
im Darm und im Bindegewebe des Fettkörpers und der Muskel- 
lagen. Auf eine kurze Angabe, die KoscHEvnıkov (1900) über 
den Fettkörper eisengefütterter Bienen macht, werde ich später 
zurückkommen (S. 261). HarnıscH (1925) befasste sich eingehender 
mit dem Eisenstoffwechsel bei Chironomidenlarven. Er fand im 
Fettkörper hämoglobinführender wie auch hämoglobinfreier Formen 
(ebenso auch im Fettkörper von Anopheles- und Tenebrio-Larven) 
eisenhaltige Granula. Die Granula hatten etwa die Grösse 
kleinerer Fettkugeln. Das Eisen war durch eine vermutlich eiweiss- 
artige Substanz maskiert. Über die Bedeutung des Eisens äussert 
sich HarnıscH rein hypothetisch. Da es nicht nur bei hämoglo- 
binführenden Formen vorkomme, bestehe kein Zweifel darüber, dass 
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das Eisenvorkommen ursprünglich nicht mit dem Hämoglobinauf- 
bau zusammenhänge. Trotzdem könne aber dieses Eisenvorkommen 
vielleieht mit der Atmung dieser Insekten in Beziehung stehen. 
Borrrcner (1935) schliesslich fand bei Aschenanalysen von 
erwachsenen Bienen 0,38 gr Eisen auf 1 kg Trockengewicht. 


Methodisches. — Um einer Verschleppung von Eisen aus den 
Instrumenten, Glasschalen und Vorratsilaschen vorzubeugen, wurden ur- 
sprünglich verschiedene Vorsichtsmassregeln angewendet: Schalen und 
Flaschen mit Paraflin ausgegossen, an Stelle von Insektennadeln dünn 
ausgezogene Glasstäbehen, die Präparierschere mit Zaponlack über- 
zogen, Pinzetten mit Knochenbeinspitzen. Die meisten dieser Mass- 
regeln erwiesen sich aber nach einigen orientierenden Versuchen als 
überflüssig. Nur dieBeinpinzetten waren sehr brauchbar, ja unentbehrlich 
in denjenigen Fällen, bei welchen nach Zugabe von Salzsäure noch 
weiter präpariert werden musste. 

Zur Prüfung auf Eisen wurde entweder unfixiertes Material, oder, ın 
den meisten Fällen, Material das in 100%, Alkohol fixiert worden war, 
verwendet. Die Tiere wurden je nachdem nur ein paar Minuten in 
Alkohol gelassen, oft aber auch Wochen oder Monate. Der Alkohol 
verhielt sich gegenüber dem Eisen vollkommen indifferent. Von anderen, 
besonders sauren Fixierungsilüssigkeiten wurde völlig abgesehen, da 
durch diese das Eisen unter Umständen gelöst worden wäre (siehe S. 259). 
Zum Nachweis des Eisens diente die Fällung desselben als Berlinerblau. 
Die Fällung als Eisensulfid wurde einige Male zu Vergleichszwecken 
beigezogen. Nach längerem Ausprobieren erwies sich folgende Technik 
am zuverlässigsten: Die Tiere werden in einer mit Paraflin ausgegossenen 
Petrischale (Präparierschale) durch einen linksseitigen Längsschnitt des 
Abdomens geöffnet, die dorsale Segmentdecke nach rechts herausge- 
klappt und mit Insektennadeln festgesteckt. Die inneren Organe 
werden je nachdem unversehrt gelassen oder, um ein besseres Eindringen 
der chemischen Reagenzien zu ermöglichen, herauspräpariert. War das 
Tier in Alkohol fixiert, so muss es vorerst mit Wasser ausgespült werden, 
da sich sonst bei Zugabe von Kaliumferrozyanid ein störender kristalliner 
Niederschlag bildete. Das Wasser wird dann abgegossen und in das 
eröffnete Abdomen, bezw. auf die herausgelegten Organe aus einer 
Pipette ein einziger Tropfen einer öfters frisch bereiteten 
ziemlich konzentrierten Lösung von Kaliumferrozyanid (gelbes Blut- 
laugensalz) getropft. Danach werden bei gleichzeitiger Beobachtung 
durch das Binokularmikroskop (etwa 20-fache Vergrösserung, gute 
Oberfeldbeleuchtung;) einige bis viele Tropfen chemisch reiner Salzsäure 
(etwa 4-1, n) dazugegeben. Die Salzsäure hat nicht nur die Aufgabe, 
die Fällung von unlöslichem Berlinerblau zu bewirken, vielmehr wırd 
durch sie das irgendwie maskierte Eisen erst aufgeschlossen. Würde 
die Säure vor dem Kaliumferrozyanid zugesetzt, so liefe man Gefahr, 
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dass das Eisen allmählich gelöst und so nieht in der ursprünglichen 
Anordnung niedergeschlagen würde. (Näheres siehe S. 259 ff.) 

Ist in den Geweben Eisen vorhanden, so erscheint die Blaufärbung 
augenblicklich oder doch innerhalb ganz kurzer Zeit (etwa innerhalb 
Y, Minute). Blaufärbungen die erst nach längerer Zeit erscheinen, 
dürfen nicht verwertet werden, da die beiden Reagenzien bei längerem 
Stehen an der Luft selber miteinander reagieren können (Bildung von 
Eisenblausäure). Handelt es sich um den Nachweis von Eisen in grosser 
Menge (z.B. im Fettkörper der erwachsenen Biene), so sind natürlich 
Fehlschlüsse, die sich aus diesem Umstand ergeben könnten, völlig 
ausgeschlossen. Dagegen war bei der Untersuchung von Bienenlarven 
und Nymphen und von anderen unbekannten Insekten, wobei es sich 
oft um den Nachweis ganz geringer, oft diffus verteilter EKisenmengen 
handelte, Vorsicht geboten. Nur diejenigen Blaufärbungen, die kurz 
nach dem Säure susatz auftraten, wurden als positiv bewertet. Ganz 
schwache Blaufärbungen können oft mit blossem Auge am Tageslicht 
besser erkannt werden als unter dem Binokular bei künstlicher Be- 
leuchtung. Ausserdem ist die Überführung der Objekte durch Wasser 
und Alkohol in Xylol sehr ratsam, da in den aufgehellten Organen die 
Blaufärbung deutlicher wird. 

Handelte es sich nur darum, festzustellen, ob Eisen überhaupt vor- 
handen sei oder nicht, so genügte im Allgemeinen die Beobachtung 
durch das Binokular. Aus der Stärke der Blaufärbung kann auf die 
Menge des Eisens geschlossen werden. Handelte es sich aber um die 
Feststellung der feineren Lokalisation und Verteilung des Eisens in den 
Zellen oder Geweben, so musste das Mikroskop beigezogen werden. Für 
die Fettkörper genügte die Anfertigung von Totalpräparaten; zur 
genaueren Untersuchung des Darmtraktus wurden dagegen häufig auch 
Schnittpräparate gemacht. Dabei wurde das Eisen nicht am unversehrten 
Organ, sondern erst im Schnitt gefällt. Die Paraflinschnitte werden 
durch Xylol, Alkohol und kurzes Abspülen in Wasser für einige Minuten 
in eine etwa vierflach verdünnte konzentrierte Kaliumferrozyanıidlösung 
gebracht, dann kurz in Wasser gespült und für kurze Zeit in verdünnte 
(etwa !/,,n) Salzsäure übergeführt. Ist Eisen vorhanden, so tritt die 
Blaufärbung fast augenblicklich ein. Die Schnitte und auch Total- 
präparate wurden sehr häufig ohne weitere Färbung in Xylol-, Kanada- 
(oder Duro-) Balsam eingeschlossen. Dies ist für die mikroskopische 
Auswertung besonders günstig, wenn es sich um sehr geringe Eisen- 
mengen handelt. Öfters wurden die Präparate aber auch noch leicht 
nachgefärbt mit Eosin, Safranın, und in den meisten Fällen mit Kern- 
echtrot. Auf diese Weise erhielt man sehr kontrastreich blau-rot ge- 
färbte Bilder. Leider sind die Eisenpräparate nicht sehr haltbar, sondern 
verblassen (besonders am hellen Tageslicht) oft schon im Laufe einiger 
Tage oder Wochen. Obwohl die Blaufärbung durch Rücküberführung 
in Xylol jederzeit wieder hervorgerufen werden kann, so ist es doch 
ratsam, die Präparate möglichst rasch auszuwerten. 
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II. EISENSTOFFWECHSEL DER ERWACHSENEN ÄRBEITSBIENE. 


a) Eisen im Fettkörper und im Mitteldarm. 


Prüft man eine erwachsene Biene auf ihren Eisengehalt, so 
zeigt sich immer dasselbe Bild: der Fettkörper färbt sich intensiv 
blau. Das Eisen ist aber nicht irgendwie diflus verteilt, sondern 


streng an die eigentlichen Fett- 
zellen gebunden. Die Önozyten 
und die Perikardialzellen sind 
stets völlig eisenfrei. Zudem 
sind nicht nur die Fettzellen 
des Abdomens, sondern auch 
die wenigen im Thorax und 
Kopf versprengten Fettzellen 
stark eisenhaltig. Innerhalb 
der Zellen ist die Blaufärbung 
nicht diffus verteilt, sondern 
an kleine Granula gebunden. 
Diese Granula sind schon ım 
überlebenden ungefärbten Fett- 
körper als dunklere Stellen zu 
erkennen (Näheres siehe S. 259 


ff.). Die Eisengranula liegen App. 1 
in sehr charakteristischer An- Fettkörper einer überwinterten 
ordnung ring- oder halbring- lanz-bien2.,. 
Bee 7 390 x vergr., auf 1, verkleinert. Fix. 
förmig um den Zellkern (Abb. 100% Alk., 23.111.1936. 
1). In einzelnen Zellen oder Zeil- Färbung: Kernechtrot. 
gruppen kann soviel Eisen an- Eisenfällung: Berlinerblau. 

zf ; 1 ; 2 Die Eisengranula liegen ring- oder halb- 
gehäuft sein, dass der Zellkern rineförmig um den Kern der Fettzellen. 
ganzverdecktwird und dieZellen Die Önozyten sind eisenfrei. 


tiefdunkelblau erscheinen. Dies 

ist besonders deutlich bei denjenigen Fettzellgruppen zu beobachten, 
die an den lateralen Fortsätzen der Sternite liegen (Abb. 2a). (Ich 
möchte diese Fettzellgruppen in der Folge als laterale Fortsatzfett- 
zellen bezeichnen). Die ringförmige Anordnung der Eisengranula ist 
besonders schön und ausgesprochen zu sehen bei älteren Sommer- 
bienen oder aber bei überwinterten Frühjahrsbienen. Bei Winter- 
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bienen dagegen werden die Eisengranula durch die vielen Fiweiss- 
und Fetteinschlüsse auseinandergedrängt und liegen dann in der 
ganzen Zelle ziemlich gleichmässig verteilt zwischen den Reserve- 
stoffkugeln. Leider ist es unmöglich, in einer farblosen Zeichnung 
oder Photographie das Bild eines solchen mit Kaliumferroeyanid 
behandelten Fettkörpers einer Sommer- oder überwinterten Früh- 
jahrsbiene anschaulich wiederzugeben. Jedesmal von neuem wird 
man gefesselt von der Klarheit und Schönheit des Bildes eines 


ABB. 2a. 


Sternit einer Arbeitsbiene. 


ABB. 2b. 
Sternit einer Drohne. 


An den lateralen Fortsätzen befindet sich jeweils eine charakteristische 
Gruppe von Fettzellen (punktierte Zone): laterale Fortsatzfettzellen. 


solchen Fettkörperpräparates: die etwas unregelmässig gestalteten 
durch Kernechtrot gefärbten Fettzellen mit dem blauen Eisenring 
um die hellere Kernzone, zwischen denen die runden, durch den 
halbmondförmigen, gelblichen Pigmentfleck ausgezeichneten Öno- 
zyten sich lagern (Abb. 1). 

Es galt nun die Frage zu lösen, woher diese grossen Eisen- 
mengen im Fettkörper der Biene stammen, ob sie noch aus der 
Postembryonalzeit herrühren oder erst im Laufe der Imaginalzeit 
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dort abgelagert werden. So wurden vorerst fortlaufend junge, 
null bis 23 Tage alte Bienen untersucht. Um junge Bienen be- 
kannten Alters zu bekommen, wurden diese ım T'hermostaten 
schlüpfen gelassen, gezeichnet und noch am selben Tage dem 
Muttervolk wieder zugesetzt (Ende August und Anfang September 
1936). Untersucht man eine eben geschlüpfte Biene 
(die noch nicht Gelegenheit gehabt hatte zu fressen), so bietet 
sich ein ganz anderes Bild als man es von den bisher untersuchten 
älteren Bienen gewohnt war. Der Fettkörper entspricht in seiner 
Lage und Anordnung ganz demjenigen älterer Bienen (FREUDEN- 
stein, 1924/25); ausserdem findet man aber öfters noch grössere 
oder kleinere Zellhaufen des larvalen Fettgewebes im vorderen 
Teil des Abdomens. Prüft man nun mit Kalıumferrozyanıd auf 
Eisen (18 Bienen), so ergab sich, dass der imaginale Fettkörper 
bei vier Bienen völlig eisenfrei war; bei den übrigen 14 Bienen 
zeigte sich eine ganz leichte, kaum wahrnehmbare Blaufärbung, 
meist auch nicht des ganzen Fettkörpers, sondern nur einzelner 
Stellen. Etwas eisenreicher schienen jeweils die lateralen Fort- 
satzfettzellen zu sein. Waren noch larvale Fettzellklumpen vor- 
handen, so färbten sich diese stets ganz leicht hellblau an. Bei 
einen Tag alten Bienen sind die larvalen Fettzell- 
klumpen fast ausnahmslos verschwunden. Bei 11 von den 
17 untersuchten Bienen färbte sich der imaginale Fettkörper 
im Ganzen leicht hellblau, bei den übrigen wenigstens stellen- 
weise. Völlig eisenfreie Fettkörper wurden nie beobachtet. Die 
Fortsatzfettzellen färbten sich häufig deutlicher als der übrige 
Fettkörper. Bei der Untersuchung des Darmes endlich bot sich 
etwas Neues. Der Mitteldarm enthielt, meist in seiner ganzen 
Ausdehnung, Pollen; Dünndarm und Kotblase waren noch pollen- 
frei. Eine ziemlich ausgedehnte Mittelzone des Mitteldarms zeigte 
nun eine, in einigen Fällen zwar kaum angedeutete, bei den meisten 
Bienen jedoch recht deutliche Blaufärbung. In Schnittpräparaten 
war zu sehen, dass alle Mitteldarmzellen jener Zone, mit Aus- 
nahme der Zellen der Regenerationskrypten, Eisen in ihrem 
Innern enthielten (vergl. auch Abb. 5). Bei zwei Tage alten 
Bienen war ausser im Mitteldarm auch im Dünndarm und in 
der Kotblase frischer Pollen zu finden. Bei der Prüfung auf Eisen 
ergab sich, dass die Mitteldarmzellen stets Eisen enthielten und 
zwar meist deutlich mehr als bei eintägigen Bienen. Der Eisen- 
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gehalt der Fettkörper war ebenfalls gestiegen, die Blaufärbung 
wurde insgesamt deutlicher und im mikroskopischen Präparat 
war eine Vermehrung der Eisengranula festzustellen. Auch hier 
zeichneten sich die Fortsatzfettzellen durch etwas reichlicheren 
Eisengehalt aus. Bei drei Tage alten Bienen ist der 
Eisengehalt des Fettkörpers wiederum etwas grösser und steigt 
dann weiter von Tag zu Tag, um etwa am 6.-7. Tage einen vor- 
läufigen Höhepunkt zu erreichen. Der ganze Fettkörper wird 
intensiv blau und die Eisengranula zeigen die charakteristische 
ringförmige Anordnung. Während all dieser Tage enthält der 
Mitteldarm (und die Kotblase) viel Pollen und in der Mittelzone 
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ABB. 3. 
Schnitt durch den Mitteldarm einer 4 Tage alten Biene. 
25 x vergr., auf 1, verkleinert. Fix. 100% Alk. 
Stark ausgezogene Zone: viel Eisen in den Mitteldarmzellen. 
Punktierte » wenig » » » » 
Schwach ausgezogene » kein » >.» » 


des Mitteldarms war stets verhältnismässig viel Eisen in den 
Zellen zu finden (Abb. 3). Die Untersuchung der Fettkörper 
von Bienen, die älter als 6-7 Tage alt waren, 
bot nichts Neues mehr. Wohl mag noch eine Vermehrung des 
Eisengehaltes stattfinden; sie ıst aber durch die rein qualitativen 
Methoden (Vergleich der Farbintensität, Vergleich der mikrosko- 
pischen Präparate) nicht mehr zu erfassen. Dagegen war bei der 
Untersuchung des Mıitteldarms noch einiges Interessante 
zu beobachten. Bei 8-10 Tage alten und älteren 
Bienen nahm der Pollengehalt des Mitteldarms allmählich ab; bei 
14 Tage alten Bienen fand ich schon völlig pollenfreie Mittel- 
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därme oder solche, die Pollen nur noch in seinem Endabschnitte 
enthielten; bei 19 Tage alten und älteren Sommerbienen (Stich- 
probe 62 Tage alte) war der Mitteldarm stets pollenfrei. Die 
Bienen hatten also etwa vom achten Tage an keinen Pollen mehr 
aufgenommen (Roescn, Arbeitsteilung im Bienenstaat !). Gleich- 
zeitig mit dieser Verminderung des Pollens im Mitteldarm vollzog 
sich auch eine Abnahme des Eisengehaltes der Mitteldarmzellen. 
10 und 11 Tage alte Bienen enthielten schon deutlich weniger 
Eisen als jüngere Bienen (Abb. A); 14 Tage alte Bienen hatten 
meist nur noch eine ganz kleine deutlich Eisen enthaltende Zone 
im Endabschnitt des Mitteldarms!, oder aber der Mitteldarm 
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ABB. A. 
Schnitt durch den Mitteldarm einer 11 Tage alten Biene. 
25 x vergr., auf 1, verkleinert. Fix. 100% Alk. 
Stark ausgezogene Zone: viel Eisen in den Mitteldarmzellen. 
Punktierte » wenig » » » » 
Schwach ausgezogene >» kein Da) » 


In der kleinen (stark ausgezogenen) Zone wird jeweils das aufgenommene Eisen 
am längsten in den Zellen zurückbehalten. Dort findet man im Allgemeinen 
die letzten Eisenspuren im Mitteldarm. 


war schon völlig frei von Eisen. Bei 19 Tage alten Bienen 
war der Mitteldarm meistens eisenfrei, bei 23 Tage alten und 
älteren Sommerbienen stets eisenfre. Insgesamt wurden in 
dieser Weise 84 Bienen ım Alter von 3-23 Tagen untersucht. 
Der Eisengehalt des Mitteldarms steht somit offenbar in irgend 


1 Die letzten Spuren von Eisen im Mitteldarm einer Biene, die in 
früheren Tagen Eisen aufgenommen hat, finden sich stets in ganz charakte- 
ristischer Weise in einer kleinen Zone im Endabschnitt des 
Mitteldarms. Diese Zone entspricht etwa der in Abb. 4 stark ausgezogenen 


Linie. 
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einer Beziehung zum Pollengehalt desselben. Ebenso scheinen die 
zahlreichen Eisenablagerungen im Fettkörper mit der Aufnahme 
eisenhaltiger Nahrung, d. h. mit der Pollenaufnahme in Zusammen- 
hang zu stehen. Der Beweis für die Richtigkeit dieser Beobachtung 
konnte durch die folgenden Versuche erbracht werden. Am 
29. Dezember 19536 und 5. Januar 1957 wurden je eine Anzahl 
Winterbienen in Versuchskästcehen in den Thermostaten gebracht. 
In dieser Jahreszeit enthielten die Bienen nie frischen Pollen im 
Darmlumen und auch kein Eisen in den Mitteldarmzellen, wie 
auch hier wiederum bei einer Anzahl Kontrollbienen festgestellt 
wurde. Den Versuchsbienen wurde Zuckerteig, der stark mit 
Pollen durchmischt war (Pollenzuckerteig) verfüttert und nach 
24 Stunden die ersten Bienen untersucht. Die Mitteldärme waren 
voll Pollen, und ıhre Mittelzone färbte sich bei einigen Bienen 
leicht blau. Bei zweı Tage und länger gefütterten Bienen enthielten 
alle 18 untersuchten Tiere Eisen in ihren Mitteldarmzellen in 
verhältnismässig breiter Zone. Die mit Zuckerwasser gefütterten 
Kontrolltiere hatten stets eisenfreie Mitteldärme. Der Eisen- 
gehalt des Mitteldarms hängt also orLeme 
sichtlieh ab von der Pollenaufn’a hmedauren 
die Bienen. Dass Pollenkörner Eisen enthalten, allerdings 
in sehr wechselndem Masse, ist bekannt durch die Aschenanalysen 
von BoETTCHER (1955). Das Eisen muss hier jedoch in stark 
maskierter Form vorhanden sein, denn es gelang mir nie, es an 
überlebenden Pollen durch die Berlinerblaureaktion sichtbar zu 
machen. In der Asche der Pollen dagegen war es leicht nachzu- 
weisen. Die Zeitspanne, in welcher das Eisen wieder aus den 
Mitteldarmzellen verschwindet, ist individuell recht verschieden 
und hängt auch ab von der ursprünglich aufgenommenen Eisen- 
menge. Bei überwinterten Frühjahrsbrutbienen (15. -26. April 
1937), deren Mitteldarm und Kotblase prall mit Pollen gefüllt 
war, und deren Mitteldarmzellen deshalb reichlich Eisen enthielten, 
konnte nach 11-tägiger Fütterung mit reinem Zuckerwasser bei 
einzelnen Tieren noch die letzten Spuren von Eisen in den Mittel- 
darmzellen festgestellt werden. Bei eben geschlüpften Bienen, die 
vom ersten bis sechsten Tage (8.-14. Juni 1937) ım Versuchs- 
kästehen Pollenzuckerteig und von da weg reines Zuckerwasser 
erhalten hatten, waren am A. Tag der Zuckerwasserfütterung die 
Mitteldarmzellen aller untersuchten Tiere wiederum eisenfrei. 
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Da, sobald die Bienen Pollen fressen, in den Zellen ihres Mitteldarms 
Eisen auftritt und, wenn kein neuer Pollen aufgenommen wird, daraus 
in einigen Tagen wieder verschwindet, so kann der Eisengehalt der 
Mitteldarmzellen geradezu als Kennzeichen dafür verwendet 
werden, ob in den letzten T’agen frischer Pollen aufgenommen wurde 
oder nicht. Bei Winterbienen, zum Beispiel, findet man öfters im 
Endteil des Mitteldarms Pollen. Ob es sich dabei nun um Reste des 
vor dem Einwintern aufgenommenen Pollens handelt oder (es kommt 
dies besonders im Monat Februar in Betracht) schon um neu aufgenom- 
menen Pollen anlässlich der Heranzucht der ersten Brut, kann die 
Eisenprobe in vielen Fällen eindeutig beantworten; denn wird der 
Mitteldarm bei Zugabe von Kaliumferrozyanid und Salzsäure blau, so 


Schnitt durch den Mitteldarm einer mit Eisenlaktat gefütterten Arbeitsbiene. 
310 x vergr., auf °/, verkleinert. Fix. 100% Alk. 


Färbung: Kernechtrot. 
Eisenfällung: Berlinerblau. 
Phot. Dr. W. Staus. 


Das Eisen liegt an der dem Darmlumen zugewendeten Seite der 
Mitteldarmzellen. 


handelt es sich bestimmt um frischen Pollen. Diese Methode wurde 
von mir im Laufe dieses Winters häufig anlässlich anderer verdauungs- 
physiologischer Untersuchungen mit Erfolg angewendet. 


Es galt nun noch den Beweis zu erbringen, dass das von den 
Mitteldarmzellen resorbierte Eisen (wenigstens zum Teil) in den 


 Fettzellen des Fettkörpers abgelagert wird. Zu diesem Zweck 


wurden am 27. August 1936 junge, eben geschlüpfte Bienen, die 
noch nicht Gelegenheit gehabt hatten zu fressen, in zwei Versuchs- 
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kästehen verteilt und in den Thermostaten gebracht. Die einen 
erhielten steriles Zuckerwasser, die anderen ebensolehes Zucker- 
wasser, in welchem aber etwas Eisenlaktat (leicht hellgelbe Lösung) 
gelöst war. Während 15 Tagen wurden täglich je einige dieser 
Versuchsbienen geprüft. Beiden künstlich mit Eisen 
gefütterten Bienen enthielt der Mitteldarm erwartungs- 
gemäss stets Eisen (ausser ım Innern der Zellen natürlich auch 
im Lumen), in den ersten Tagen (wie bei normalen Bienen) nur 
in der Mittelzone, allmählich aber auch ın den Zellen des hinteren 
und vorderen Mitteldarmabschnittes.. Das Bild der Schnittprä- 
parate unterschied sich nicht grundsätzlich von demjenigen eines 
natürlicherweise Eisen enthaltenden Mitteldarms, nur dass bei den 
viele Tage gefütterten Bienen quantitativ mehr Eisen ın den 
Zellen zu finden war. Die beigegebene Abbildung (Abb. 5) kann 
somit in gleicher Weise auch für den natürlichen Eisengehalt 
eines Mitteldarms gelten. Im Fettkörper vermehrte sich das 
Eisen sehr deutlich, ganz wie bei natürlich ernährten Jungbienen. 
Am 7. Tage waren die Fettkörper intensiv blau gefärbt, was sich 
bis zum 15. Tage noch verstärkte. Die Fettkörper dieser künstlich 
eefütterten Bienen enthielten schliesslich deutlich mehr Eisen als 
die von gleichaltrigen natürlich lebenden Bienen. In den Fett- 
zellen war das Eisen charakteristisch ringförmig angeordnet. 
Bei den eisenfrei gefütterten Bienen war 
der Darm erwartungsgemäss stets eisenfrei. Der Fettkörper war 
zwar nicht völlig eisenfrei, wie ich ursprünglich gedacht hatte, sein 
Eisengehalt war jedoch sehr gering und blieb auch im Laufe der 
15 Tage auf der Stufe einer etwa zweitägigen Jungbiene stehen. 
Diese Tatsache war zunächst etwas überraschend, da die Bienen 
ja kein Eisen zugeführt bekamen. Die, wenn auch nicht grossen 
Eisenmengen mussten offenbar schon aus der früheren, post- 
embryonalen Lebenszeit der Bienen stammen. Diese Beobachtung 
veranlasste mich, später auch den Eisenstoffwechsel von Bienen- 
larven und Nymphen zu untersuchen (vergl. S. 243 und S. 251 f}.). 
D er. grosse Eisengehalt im FE eitt’k Örpre ren 
wachsener.Bienen ist somit zurückzuführen 
auf die Aufnahme eisenhaltiger, Nahrung: 
Unter natürlichen Verhältnissen handelt.es 
sich. d ab.eı um .d.ıe Ausnahme von FRolikemegane 
(in wechselndem Grade) Eisen enthalten. 
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b) Eisen in den Rektalpapillen. 

Beim Eisenstoffwechsel der erwachsenen Arbeitsbiene spielen 
auch die Rektalpapillen eine gewisse Rolle.  Verschiedentlich 
konnte in der sogenannten Randzone der Rektal- 
papillen Eisen in oft grosser Menge beobachtet werden 
(Abb. 6). Das Auftreten von Eisen in den Rektalpapillen steht 
zeitlich in offensichtlichem Zusammenhang mit einer länger 
dauernden intensiveren Eisenaufnahme durch die Bienen. Mitte 
und Ende April 1937 wurden wahllos von Brutwaben abgelangene 
Bienen untersucht. Es waren dies wohl hauptsächlich überwinterte 
Frühjahrsbienen, und bei allen war die Kotblase und oft auch der 


ABe. 6. 


Querschnitt durch eine Rektalpapille einer überwinterten Brutbiene. 
390 x vergr., auf 1, verkleinert. Fix. 100% Alk., 17.1V.1937. 


Färbung: Kernechtrot. 
Eisenfällung: Berlinerblau. 


Das Eisen befindet sich ausschliesslich in der sogenannten Randzone der 
Rektalpapille. 


Mitteldarm prall gefüllt mit frischem Pollen. Bei der intensiven 
Bruttätigkeit im Frühjahr muss ja von den Ammenbienen zur 
genügenden Erzeugung von Futtersaft sehr viel Pollen aufgenom- 
men werden. Von den 53 untersuchten Bienen zeigten 45 Bienen 
deutlich Eisen in der Randzone ihrer Rektalpapillen. Im Mittel- 
darm war bei 21 dieser Bienen Eisen in den Zellen in mehr oder 
weniger breiter Zone festzustellen. Auch bei den Mitte und Ende 
August 1936 geschlüpften Bienen, die, wie oben beschrieben, im 
Laufe ihrer ersten 23 Lebenstage untersucht wurden, konnte ich 
gelegentlich Eisen in den Rektalpapillen feststellen. Bei Winter- 
bienen dagegen war dies nie zu beobachten (pollenfreie Nahrung). 


250 R. LOTMAR 


Ebenso konnte ich auch bei 24 Bienen, die am 17. Juni 1937 
wahllos von einer Brutwabe abgefangen wurden, und die stets viel 
Pollen in ihrem Mitteldarm und der Kotblase enthielten, kein 
sisen in den Rektalpapillen finden. Der Eisengehalt der Mittel- 
darmzellen war häufig sehr gering oder überhaupt nicht vorhanden 
(bei 10 Tieren). Ich vermute, dass hier die aufgenommenen Pollen 
selbst nur wenig Eisen enthielten. Es wäre interessant, Näheres 
über den Eisengehalt der verschiedenen Pollenarten zu wissen 
und die Untersuchungen BoETTCHER’S in dieser Hinsicht weiter- 
zuführen (BoETTcHER gibt für je 1 kg Trockengewicht folgende 
Eisengehalte an: Haselpollen 0,402 gr, Erlenpollen 0,168 gr, 
Kieferpollen 0,101 gr). 

Die durch die bisher angeführten Beobachtungen nahegelegte 
Annahme, dass das Eisenvorkommen in der Randzone der Rektal- 
papillen zusammenhängt mit intensiver Eisenaufnahme 
durch die Bienen, wird gestützt durch weitere Beobachtungen. 
Füttert man Winterbienen (die normalerweise von Ende Oktober 
bis Anfang Februar nıe Eisen in ihrem Darmtraktus aufweisen) 
künstlich mit Eisen (ziemlich starke Eisenlaktat-Zuckerwasser- 
lösung), so kann man in den ersten Tagen das aufgenommene Eisen, 
ausser im gesamten Darmlumen und etwas vermehrt im Fett- 
körper, nur in den Mitteldarmzellen feststellen (Versuche vom 
27. Januar 1956 und 28. Oktober 1956). Frühestens am 7. Tag 
der künstlichen Eisenfütterung und zunehmend in den folgenden 
Tagen trıtt dagegen fast ausnahmslos Eisen in den Rektalpapillen 
auf. Es handelt sıch bei diesem Eisenvorkommen vermutlich um 
Resorption aus dem mit Eisen überschwemmten Blut, das durch 
die Ablagerung in den Fettkörper nicht schnell genug wiederum 
von diesem Eisen befreit werden könnte. Kurze Zeit nach dem 
Auftreten von Eisen in den Rektalpapillen konnte auch in ver- 
schiedenen anderen Organen Eisen beobachtet werden. Bei derart 
stark mit Eisen gefütterten Tieren genügten eben schliesslich auch 
die natürlichen Eisenablagerungsstellen (Fettkörper und Rektal- 
papillen) nicht mehr, um das Tier von der Eisenüberschwemmung 
zu befreien, und es fand sich Eisen jetzt auch im Herzschlauch 
und in den Perikardialzellen, vereinzelt auch in Malpighischen 
Gefässen und charakteristisch in den Zellen des Dünndarms 
(Schnittpräparate). Von den Mitteldarmzellen selber wird das 
aufgenommene Eisen durch Abstossen ihrer Zellkuppen in grosser 


| 
| 
| 
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Menge direkt wieder ausgeschieden (normalerweise geschieht dies 
zwar auch, aber in weit geringerem Masse). Die einzelnen Zell- 
kuppen finden sich als runde blaue Kugeln im Lumen des Mittel- 
darms. Etwa zur gleichen Zeit, da diese unnatürliche allgemeine 
Überschwemmung des Bienenkörpers mit Eisen eintrat, starben 
auch die ersten Versuchsbienen. Die letzten überlebenden Ver- 
suchsbienen hatten während 16 Tagen Eisenlösung zu sich ge- 
nommen. Unter natürlichen Lebensbedingungen kommen die 
Bienen nie innerhalb so kurzer Zeit zur Aufnahme solch grosser 
Eisenmengen. Daher genügt bei ihnen ım allgemeinen der Fett- 
körper als Ablagerungsstätte, um das durch den Mitteldarm ins 
Blut gelangte Eisen wieder aus diesem zu entfernen; in Zeiten 
intensiverer Eisen- (Pollen-) aufnahme helfen hierbei offenbar die 
Rektalpapillen. 

Schon frühere Autoren (PETERSEN, TRAPPMANN) hatten in der 
Randzone der Rektalpapillen granulierte Einschlüsse beobachtet. 
Es braucht sich dabei natürlich nicht immer um Eiseneinschlüsse 
gehandelt zu haben, auch andere Stoffwechselprodukte könnten 
in der Randzone abgelagert werden. WIGGLESWORTH hat es 
wahrscheinlich gemacht, dass die Rektalpapillen das durch die 
Nahrung in die Kotblase gelangte Wasser resorbieren und so dem 
Körper wieder zugänglich machen. Eine weitere Funktion haben 
nun, wie die obigen Beobachtungen und Versuche zeigen, offenbar 
die Zellen der Randzone, indem sie das Blut von überschüssigen 
Stoffwechselprodukten (in unserem speziellen Falle von Eisen) 
wieder reinigen. 


Ill. EISENSTOFFWECHSEL DER ÄRBEITSBIENEN WÄHREND 
DER POSTEMBRYONALZEIT. 


Durch die Beobachtung, dass eben geschlüpfte Bienen, obschon 
sie noch keinerlei Nahrung zu sich genommen hatten, schon etwas 
Eisen in ihrem Fettkörper enthielten (vergl. S. 243 und S. 248), 
wurde ich veranlasst, den Eisenstoffwechsel der Bienen auch während 
ihrer Postembryonalzeit zu untersuchen. Es wurden insgesamt 
27 Rundmaden, 7 Streckmaden und 72 Nymphen geprüft, die im 
August und September 1936 und im März 1937 fixiert wurden. 
Die Rundmaden teilte ich ein in solche, deren Nahrung reiner 
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Futtersaft war, die also jünger als drei Tage alt waren, und in 
ältere, deren Mitteldarm Pollen enthielt. Das Alter der Nym- 
phen bestimmte ich nach der Alterstabelle für Arbeitsbienen 
von ZANDER (Zschr. f. angew. Entomol., S. 49, Bd. 3, 1916). 
In den meisten Fällen genügte die Totaluntersuchung unter 
dem Binokular; öfters wurden 
aber auch Schnittpräparate 
angefertigt. 

Bei jungen Rund- 
maden, deren Nahrung noch 
ausschliesslich aus Futtersaft 
besteht, war ım Fettkörper 
kein Eisen oder höchstens ganz 
geringe Spuren nachzuweisen; 
der Darm war fast ausnahmslos 
eisenfrei, dreimal zeigte sich 
eine ganz leichte Blaufärbung 
des Mitteldarms. Diese Spuren 
stammen vermutlich teils aus 
dem Ei, und teils aus dem von 
den Rundmaden gefressenen 

Futtersaft (siehe Kap.V,S.258). 
Mitteldarm einer älteren Rundmade, in 

Aufsicht Altere Rundmaden da- 
gegen, deren Darm Pollen ent- 


Abb. 7a. 


ABB. 7b. 5 
Schnitt an der oben bezeichneten hält, ja oft von vorn bis hinten 
Stelle, schematisiert. prall von ihm erfüllt ist, 

220 x vergr., auf Y, verkleinert. 

ne Bl a nen zeigen ein ganz anderes und 

"ix. 100% Alk. eig: 6: \ £ 
ungefärbt. typisches Bild. Der Fettkörper 
Eisenfällung : Berlinerblan. schien eisenfrei zu sein oder 


Das Eisen befindet sich der Zellwand doch nur kaum nachweisbare 
entlang, gegen das Darmlumen zu : 
zahlreicher als gegen die Zellbasis. Spuren zu enthalten; dagegen 
färbten sich die Zellen des 
Darmes, oft in seiner ganzen Ausdehnung, deutlich bis stark 
blau. Das Eisen in den Darmzellen ist nicht diffus, sondern genau 
geregelt angeordnet und oft ın grossen Mengen vorhanden, so dass 
sich einem ein sehr schöner Anblick bietet. Das Darmepithel 
einer Rundmade ist ein einschichtiges Pflasterepithel, das aus sehr 
grossen rhombisch angeordneten Zellen besteht. Das Eisen liegt 


nun besonders den Seitenwänden dieser Kubuszellen entlang und 
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ist gegen das Darmlumen zu etwas reichlicher als gegen die Cölom- 
seite. Abbildungen 7a und 7b mögen dies veranschaulichen. Es 
darf wohl mit Sicherheit angenommen werden, dass dieses Eisen- 
vorkommen in den Darmzellen abhängt von der Pollenaufnahme 
durch die Rundmade. Diese Annahme auch noch experimentell 
zu stützen, schien mir in diesem Zusammenhang nicht unbedingt 
erforderlich und wäre wohl auch bedeutend schwieriger gewesen, 
als die entsprechenden Versuche bei erwachsenen Bienen. 

Vor der Umwandlung der Rundmade zur Streckmade entleert 
jene den Darm, und von da weg wird bis nach dem Schlüpfakt 
keine Nahrung mehr aufgenommen. Anlässlich dieser Verwandlung 
der Rundmade in die Streckmade verschwindet nun das Eisen 
irgendwie aus den Darmzellen, der Darm der Streckmade 
ist stets eisenfrei. Dagegen wird der Fettkörper der Streckmade 
leicht hellblau, enthält also geringe Mengen von Eisen. In 
den drei ersten Nymphentagen (13.-15.Tag der 
Gesamtentwicklung) zeigt sich nichts Bemerkenswertes; der 
Nymphendarm ist eisenfreı, der larvale Fettkörper leicht 
eisenhaltig, ein Verhalten, das bis zur völligen Rückbildung 
des Fettkörpers ım Laufe der Nymphenzeit auch bestehen 
bleibt. Am vierten, öfters aber auch erst am fünften 
Nymphentage (16.-17. Tag der Gesamtentwicklung) zeigt 
sich etwas Neues und völlig Überraschendes. Sowohl der Mittel- 
darm, wie sehr oft auch der Dünndarm färben sich bei Zugabe 
der Reagenzien in charakteristischer Weise deutlich blau. Der 
Mitteldarm scheint bei Ansicht durch das Binokular in seiner 
ganzen Ausdehnung von feinen, dicht nebeneinanderlaufenden, 
blauen (uerstreifen umgeben zu sein; beim Dünndarm treten 
öfters sechs Längsstreifen (entsprechend den sechs Längsfalten) 
am deutlichsten in Erscheinung. Aus Schnitten war dann zu 
ersehen, dass hier das Eisen nıcht, wie bei der Rundmade 
und der erwachsenen Biene, in den Darmzellen lokalisiert, sondern 
streng an die zwischen Darmepithel und Muskulatur gelegene 
Grenzschicht gebunden ist. Bei erwachsenen Bienen wird 
diese Grenzschicht von TraPppmann als Bindegewebsschicht ge- 
deutet. Sie umzieht den Mitteldarm und den Dünndarm als 
ziemlich zusammenhängende Schicht; denn sowohl auf Quer- wie 
auf Längsschnitten oder auch auf schiefen Schnitten tritt diese 
Grenzschicht als dünner, scharf abgegrenzter Streifen hervor 
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(Abb. 8). Die oben beschriebene Quer-, bezw. Längsstreifung des 
Mitteldarms und des Dünndarms, die bei Totalpräparaten zuerst 
ins Auge fällt, beruht offenbar auf einer Art Fältelung des Ge- 
webes; denn überall dort, wo die Grenzlamelle etwas in die Tiefe 
tritt (sei es in den Längsfalten des Dünndarms, sei es zwischen 
die um eine Regenerationskrypte gelagerte Zellgruppe des Mittel- 
darms, Abb. 8) erscheint die Blaufärbung verstärkt. Aus den 


ABB. 8. 


Schnitt durch den Mitteldarm einer 7-8 Tage alten Nymphe. 
(19.-20. Tag der Gesamtentwicklung.) 
220 x vergr., auf 1, verkleinert. Fix. 100% Alk. 
Färbung: Kernechtrot. 
Eisenfällung: Berlinerblau. 


Eisen findet sich in der Grenzschicht, die sich als blauer Streifen zwischen 
Muskulatur und Darmepithel hinzieht. 


Schnittbildern geht jedoch eindeutig hervor, dass es sich dabei 
nur um eine scheinbare Streifung handelt und wir es in Wirklich- 
keit mit einer ziemlich zusammenhängenden Gewebelamelle zu tun 
haben. Man kann sich davon auch noch auf folgende Weise über- 
zeugen: Schneidet man einen mit den Reagenzien behandelten 
Dünndarm längs auf und drückt ıhn unter dem Deckglas etwas 
flach, so verschwinden augenblicklich die vorher stark hervorge- 
tretenen Längsstreifen. 
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Im Laufe des sechsten bis achten Nymphen- 
tages (18.-20. Tag der Gesamtentwicklung) verstärkt sich der 
isengehalt der Grenzschicht des Mittel- und Dünndarms noch 
deutlich, und wurde ausnahmslos bei allen 24 untersuchten 
Nymphen dieser Altersstufe beobachtet.' Auf dieser Altersstufe 
wird der larvale, leicht eisenhaltige Fettkörper allmählich bis 
auf vereinzelte Zellhaufen gänzlich aufgebraucht, und gleichzeitig 
wird der imaginale Fettkörper fertig ausgebildet. Der letztere 
enthält in dieser Zeit nie die geringsten Spuren von Eisen. Mit 
dem neunten Nymphentage (21. Tag der Gesamt- 
entwicklung), dem letzten vor dem Schlüpfen, treffen wir wieder 
auf ein neues Stadium. In den meisten Fällen, d.h. bei 75% der 
untersuchten Nymphen, war nämlich das Eisen aus der Grenz- 
schicht wieder völlig, bei den übrigen Tieren fast völlig verschwun- 
den. Dagegen wird der imaginale Fettkörper öfters stellenweise 
leicht blau; bevorzugt eisenhaltig sind meistens die lateralen Fort- 
satzfettzellen. Ob es sich dabei um das aus der Grenzschicht 
ausgewanderte Eisen handelt, muss vorläufig offen bleiben. Eben 
geschlüpfte Bienen endlich zeigen einen eisenfreien 
Darm; nur bei zwei Tieren konnten ausnahmsweise im Anfangsteil 
des Mitteldarms noch Spuren von Eisen in der Grenzschicht fest- 
gestellt werden. Der imaginale Fettkörper war, wie wir schon 
früher sahen (S. 243), meistens leicht eisenhaltige. Verhindert 
man eine solche junge Biene daran, eisenreiche Nahrung (Pollen) 
aufzunehmen, so vermehrt sich der Eisengehalt ihrer Fettkörper 
nicht mehr wesentlich (siehe Versuch S. 248). 


IV. EISENSTOFFWECHSEL DER DROHNE. 


Der Eisenstoffwechsel der Drohne stimmt mit kleinen Abwei- 
chungen grundsätzlich überein mit demjenigen der Arbeitsbiene. 
Die folgenden Ausführungen stützen sich auf die Untersuchung 
von 16 Rund- und Streckmaden, 29 Nymphen und 19 erwachsenen 
Drohnen. Mit der Pollenaufnahme durch die älteren Rund- 
maden gelangen erstmals grössere Eisenmengen in den Orga- 
nismus der Drohne. Das Eisen wird in den Darmzellen abgelagert. 
Bei der Umwandlung zur Strecekmade verschwindet es aus 


_ * In vier Fällen konnte bei diesen Nymphen, gleich wie bei erwachsenen 
Bienen, in der Randzone der Rektalpapillen Eisen festgestellt werden. 
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den Darmzellen, dafür weist der Fettkörper deutlich diffuse 
Eisenspuren auf. In den vier ersten Nymphentagen 
bleibt der Darm eisenfrei, vom fünften Tage an (20. Tag der 
Gesamtentwicklung) findet man ın der Grenzschicht des Mittel- 
darms stets in mehr oder weniger ausgedehntem Masse Eisen, 
vom 6.-7. Tage an auch in der Grenzschicht des Dünndarms 
(verschiedentlich konnte auch in der Randzone der Rektalpapillen 
Eisen nachgewiesen werden). Dieses Eisen der Grenzschicht 
verschwindet nun nicht wie bei der Arbeitsbiene im Laufe des 
letzten Nymphentages, sondern war auch bei den jüngsten, viel- 
leicht ein bis zwei Tage alten erwachsenen Drohnen noch zu finden. 
Bei älteren erwachsenen Drohnen war der Darm stets eisenfrei. Nur 
bei einem Tier, in dessen Kotblase sich frischer Pollen fand, ent- 
hielten die Mitteldarmzellen etwas Eisen (normalerweise werden 
die Drohnen von den Arbeiterinnen mit Futtersaft gefüttert). 

Der larvale Fettkörper der Drohnenstreckmade 
und Nymphe zeigt, gleich wie bei der Arbeiterin, eine leichte 
diffuse Blaufärbung. Er wird verhältnismässig frühzeitig zurück- 
gebildet. Der an seine Stelle tretende imagınale Fett- 
körper ist bei der Drohne sehr schlecht ausgebildet und be- 
steht nur aus einigen wenigen Zellgeruppen. Ganz charakteristisch 
und bei allen Drohnen zu beobachten sind die Gruppen der lateralen 
Fortsatzfettzellen der Sternite. Ausser diesen sind öfters noch 
kleinere Fettzellhaufen an verschiedenen Stellen der Segmente zu 
finden; sie können aber auch fehlen. Diese wenigen Fettzellele- 
mente, unter denen die lateralen Fortsatzfettzellen am typischsten 
sind, enthielten nun bei allen erwachsenen Drohnen deutlich Eisen. 
Je einmal konnte schon bei einer einen Tag, bezw. zwei Tage vor 
dem Schlüpfen stehenden Nymphe etwas Eisen in den Fortsatz- 
fettzellen nachgewiesen werden. Ähnlich wie bei den Arbeiterinnen 
scheinen auch bei den Drohnen diese lateralen Fortsatzfettzellen 
der Sternite eine gewisse Sonderstellung einzunehmen. Sie sind 
die einzigen Zellelemente des imaginalen Fettkörpers, die noch 
bei allen Drohnen zu finden sind und nicht der völligen Rück- 
bildung unterliegen. 

Interessant ist das zeitlich verschiedene Auftreten von Eisen in 
den einzelnen Teilen ds Geschlechtsapparates der 
Drohnen. Der Geschlechtsapparat ist schon bei den Jüngsten 
Nymphen in allen seinen Teilen vollausgebildet, nur die Chitini- 
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sierung ist noch schwach. Die für uns wichtigen Teile sind die 
unpaare Zwiebel, die paarigen Drüsen und Hoden. Die letzteren 
sind am grössten bei den jüngsten Nymphen und nehmen mit 
zunehmendem Alter der Tiere an Umfang ab. Bei 2 bis 4 Tage 
alten Nymphen (18.-20. Tag der Gesamtentwicklung) konnte nun 
eine leichte aber deutliche Blaufärbung der Drüsenwand 
beobachtet werden; alle anderen Teile des Geschlechtsapparates 
erwiesen sich in diesem Zeitpunkt als eisenfrei. Bei 5 bis 7 Tage 
alten Nymphen war Eisen in den Drüsen nicht mehr bei allen 
Tieren zu finden; bei 8 Tage alten und älteren Nymphen wie auch 
bei erwachsenen Drohnen wurde es dort nie mehr beobachtet. 
Dagegen trat bei 6 bis 7 Tage alten Nymphen erstmals Eisen in 
der Wand der Zwiebel auf; bei einigen Tieren war gleich- 
zeitig auch die Drüsenwand noch blau gefärbt. Dieser Eisengehalt 
der Zwiebel bleibt bei einzelnen Tieren bis in die ersten Tage des 
Imaginallebens erhalten. Bei älteren erwachsenen Drohnen wurde 
nie mehr Eisen in der Zwiebel beobachtet. Bei 9 Tage alten 
Nymphen endlich (letzter Tag vor dem Schlüpfen) zeigte sich 
erstmals bei einigen der untersuchten Tiere eine leichte Blau- 
färbung der Hodenhülle. Bei erwachsenen älteren Drohnen 
konnte dieser Eisengehalt der Hodenhülle fast ausnahmslos fest- 
gestellt werden, auch bei solchen Tieren, die beim Narkotisieren 
den Geschlechtsapparat ausstülpten, also mindestens 10 Tage alt 
und geschlechtsreif waren. Alle Tiere, deren Hodenhülle Eisen 
zeigte, wiesen nie mehr Eisen in der Zwiebel auf und noch viel 
weniger in den Drüsen. Es zeigt sich also im Lauf der Entwicklung 
der Drohne ein sukzessives Auftreten und wieder Verschwinden von 
Eisen in den verschiedenen Teilen des Geschlechtsapparates; 
zuerst in der Wand der Drüsen, dann in der Wand der Zwiebel 
und schliesslich in der Hodenhülle. Über die Bedeutung dieser 
Eisenwanderung lässt sich vorläufig keinerlei Mutmassung äussern. 

Rückbliekend zeigt sich also für de Postembryo- 
nalzeit, dass der Eisenstoffwechsel der Drohne (abgesehen 
natürlich vom Eisenvorkommen im Geschlechtsapparat) grund- 
sätzlich übereinstimmt mit demjenigen der Arbeiterin. In grösseren 
Mengen tritt bei Drohnen und Arbeitsbienen Eisen erstmals auf 
in den Darmzellen der älteren Rundmaden, und weiter in der 
Grenzschicht des Mittel- und Dünndarıns älterer Nymphen. Der 
larvale Fettkörper enthält bei beiden bis zu seiner Rückbildung 
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diffuse Eisenspuren. Bei der Arbeiterin zeichnen sich zu bestimmter 
Zeit besonders die Fortsatzfettzellen durch ihren etwas reicheren 
Eisengehalt aus, bei den Drohnen nehmen diese Fortsatzfettzellen 
ebenfalls eine gewisse Sonderstellung ein. Bei vielen erwachsenen 
Drohnen ist der ıimaginale Fettkörper bis auf diese Fettzellelemente 
reduziert. 

Der Eisenstoffwechsel der erwachsenen Drohne 
unterscheidet sich dadurch von demjenigen der Arbeiterin, dass 
die Drohnen nur ausnahmsweise Pollen zu sich nehmen, im Allge- 
meinen aber von den Arbeiterinnen mit Futtersaft gefüttert 
werden. Wenn man auch annehmen muss, dass der Futtersaft 
etwas eisenhaltig ıst (Begründung siehe folgendes Kapitel), so wird 
die Drohne in ihrer relativ kurzen Lebenszeit doch bei weitem 
nicht eine so grosse Eisenmenge aufnehmen, wie die Arbeitsbiene 
im Laufe ihres Lebens. In Hinsicht auf die Ablagerung von Eisen 
ist somit die fast völlige Reduktion des Fettkörpers bei der er- 
wachsenen Drohne verständlich. 


V. Das VORKOMMEN VON EISEN IN DER KÖNIGInN. 


Die Untersuchung des Eisenstoflwechsels der Königin konnte 
bisher noch nicht ebenso vollständig durchgeführt werden, wie die 
der Arbeitsbienen und Drohnen, da das Material beschränkt ist 
und nicht leicht zur Verfügung steht. Letzteres gilt besonders 
für die Rundmaden- und Nymphenstadien. Es konnten 16 er- 
wachsene, ein- bis mehrjährige Königinnen untersucht werden. 
Im Allgemeinen zeigte sich eine leichte Blaufärbung der Eierstöcke, 
und bei allen Tieren übereinstimmend fanden sich grosse Eisen- 
mengen in den Fettzellen des Fettkörpers. Dies war wieder ein 
etwas unerwartetes Ergebnis; denn wir haben ja gesehen, dass bei 
der Arbeiterin die im Fettkörper vorhandenen Eisengranula ab- 
hängig sind von der Pollenaufnahme durch die Bienen. 
Die Königinnen bekommen nun aber während ihres ganzen Lebens 
(Postembryonal- und Imaginalzeit) nie Pollen zu fressen, 
sondern werden ausschliesslich mit Futtersaft ernährt. Man muss 
und darf nun wohl zu Recht annehmen, dass eben das Königinnen- 
futter, d. h. der Futtersaft der Arbeitsbienen, etwas eisenhaltig ist 
und dieses Eisen im Laufe der Monate und Jahre 
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bei der Königin, gleich wie das Polleneisen bei der Arbeitsbiene, 
im Fettkörper abgelagert wird. Der experimentelle Nachweis für 
diese Annahme konnte allerdings bisher nicht erbracht werden. 
ös konnte weder in unversehrten Pharynxdrüsen von Arbeits- 
bienen, noch im Futtersaft von Bienenlarven (Futtersaft aus einer 
Weiselzelle) mittels der Berlinerblaureaktion Eisen nachgeweisen 
werden. Es spricht dies jedoch in keiner Weise gegen die eben 
geäusserte Annahme. Das Eisen kann ja, 
Pollen, nur stark maskiert und deshalb auf diese Weise nicht 


gleich wie auch in den 


nachweisbar sein. 


VI. CHEMIE DER EISENVERBINDUNG IM FETTKÖRPER 
DER ERWACHSENEN BIENE. 


Um über die Bedeutung des sich im Fettkörper der Bienen 
findenden Eisens etwas Aufschluss zu bekommen, wäre es wichtig, 
über die Art der chemischen Verbindung, in welcher das Eisen 
hier vorliegt und über die Art und Weise der Ablagerung Näheres 
zu wissen. Das Eisen ın den einzelnen Fettzellen ist nicht diffus 
gelöst, sondern (wie dies Harnıscn in gleicher Weise bei den 
Chironomidenlarven festgestellt hat), in kleinen Granulis lokalisiert. 
Diese Eisengranula sind bedeutend kleiner als die Fett- und 
Albuminoid-Einschlüsse der Fettzellen und nur mit Immersion 
als einzelne Körnchen zu erkennen. Diese Körnchen sind nicht ein 
durch die Berlinerblaureaktion hervorgerufenes Kunstprodukt, 
sondern sie sind schon an ungefärbten, am besten alkoholfixierten 
Fettzellen festzustellen. Der Beweis, dass es sıch hierbei wirklich 
um dieselben Granula handelt, ist einfach zu erbringen. 
Man stellt mit Immersion eine günstige Stelle ein, an welcher die 
Granula nicht zu dicht und ın etwas charakteristischer Anordnung 
liegen, und zeichnet einige von ihnen genau in ihrer gegenseitigen 
Lage. Dann saugt man von einer Seite her einen Tropfen Kalium- 
ferrozyanidlösung unter dem Deckglas durch und danach einige 
Tropfen Salzsäure. Auf diese Weise kann man direkt beobachten, 
wie sich die vorher farblosen Granula allmählich blau färben. 
Durch Vergleich mit der Zeichnung ist ohne weiteres festzustellen, 
dass es wirklich die vorher beobachteten, stark lichtbrechenden 
Körnchen selbst sind, welche die Eisenreaktion zeigen. Schon bei 
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einen Tag alten Bienen ist das Eisen im Fettkörper in solchen 
Granulis lokalisiert. Es gelingt allerdings nicht immer, das in 
den Fettzellen vorhandene Eisen als an solehe Körnchen gebunden 
nachzuweisen. Besonders bei den mit Eiweiss- und Fettkugeln 
prall gefüllten Fettzellen von Winterbienen lässt sich der Berliner- 
blauniederschlag nicht leicht in einzelne Granula auflösen, sondern 
erscheint eher diflus. 

Die Eisengranula sind unlöslich in Wasser, Alkohol, Äther und 
Äther-Alkohol. Auch nach 24-48 Stunden Verbleiben in diesen 
Lösungsmitteln sind dıe Körnchen unverändert und zeigen in 
gleicher Weise die Eisenreaktion. Das Eisen scheint also nicht an 
eine lipoidähnliche Substanz gebunden zu sein. Dagegen käme 
eine eiweissartige Substanz in Frage. Leider liefert die Millon’sche 
Reaktion bei so kleinen stark liehtbrechenden Körnchen kein 
eindeutiges Ergebnis. Ebensowenig liessen sich aus dem Verhalten 
der Körnchen gegenüber verschiedenen Farbstoffen nähere Schlüsse 
ziehen. Immerhin sprechen die gemachten Beobachtungen nicht 
gegen die Annahme einer eiweissartigen Substanz. 

Weiter wäre vielleicht zu veımuten, dass dieser Eisenreichtum 
im Fettkörper herrühre von einer Anhäufung des von KeıLın 
entdeckten eisenhaltigen Atmungspigmentes CGytochrom. Das 
Gytochrom ist durch vier charakteristische Absorptionsbanden im 
sichtbaren Spektrum ausgezeichnet. Es gelang nun verhältnis- 
mässig mühelos bei Thoraxmuskelpräparaten diese vier Absorp- 
tionsbanden im Spektroskop zu beobachten, dagegen konnten sie 
in entsprechenden Fettkörperpräparaten nie festgestellt werden. 
Es handelt sich somit bei dem Eisenvorkommen im Fettkörper 
sicher nicht um eine Anhäufung von Gytochrom in diesem 
Gewebe. 

Durch verdünnte Salzsäure (15-2 n) wird die Liehtbrechung der 
Eisenkörnehen augenblicklich geändert und das Eisen wird all- 
mählich gelöst. Nach drei Minuten Säureeinwirkung (überlebende 
unfixierte Fettkörper) ist das Eisen als Berlinerblau allerdings 
noch in allen Fettzellen nachzuweisen, aber nicht mehr deutlich 
als um den Kern gelagerte Körnchen, sondern die Blaufärbung 
war nun eher verschwommen und über die ganzen Zellen ver- 
breitet. Nach zehn Minuten Einwirkung waren schon einzelne 
Fettzellen eisenfrei, in den andern war das Eisen diffus gelöst. 
Nach 24 Stunden war in allen Fällen der Fettkörper eisenfrei 
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(Fettkörper von Sommer- und Winterbienen verschiedensten 
Alters). Ähnlich lösend wie Salzsäure wirkte auch konzentrierte 
Essigsäure und bis zu einem gewissen Grade auch Natronlauge. 
Andere Chemikalien wurden nicht geprüft. 


An dieser Stelle möchte ich auf einen scheinbaren Widerspruch zu 
sprechen kommen, der zwischen meinen Untersuchungen und einer 
Angabe von KoscHEvnIKov besteht. Um die „absorbierende Fähigkeit 
der echten Fettzellen“ zu beweisen, fütterte KoscHEvnıkov eine Lösung 
von Eisensesquichlorat in Honig oder Zuckerwasser und konnte dann, 
wie er schreibt, in den Fettzellen Eisen als Berlinerblau nachweisen 
(Perikardialzellen und Oenozyten seien eisenfrei geblieben, was mit 
meinen Beobachtungen übereinstimmt). Bei ungefütterten Bienen 
dagegen habe er nur eine “durchgehend diffuse Färbung“ in allen Zellen 
gefunden. Auf die vermutliche Herkunft dieser diffusen Färbung geht 
er nicht näher ein. Diese Angabe, dass ein grundsätzlicher Unterschied 
bestehe zwischen dem Fettkörper normaler und künstlich mit Eisen 
gefütterter Bienen, steht nun in Gegensatz zu meinen Beobachtungen 
(Kap. I und Il). Dieser Gegensatz ist aber nur ein scheinbarer und beruht 
offensichtlich auf einer rein technischen Ungenauigkeit von KoscnEv- 
NIKOV. Er schreibt, er habe die Fettkörper der eisengefütterten Bienen 
zuerst in Kaliumferrozyanid gespült und dann in eine 
salzsaure alkoholische Lösung oder sonstige saure Konservierungs- 
flüssigkeit gebracht. Die Fettzellen färbten sich intensiv blau. Diese 
Versuchstechnik entspricht prinzipiell der meinigen. Die Fettkörper 
der ungefütterten Bienen dagegen brachte er zuerst in die 
salzsaure Lösung, und erhielt nun eine durchgehend diffus 
blaue schwache Färbung. Hier hatte eben die Salzsäure das natürlicher- 
weise im Fettkörper vorhandene Eisen schon angegriffen und teilweise 
herausgelöst. Dieser Umstand führte KoscHEvnıkov zum Schlusse, 
dass normalerweise kein Eisen im Fettkörper der Bienen zu finden sei. 


Die oben beschriebene Säurelöslichkeit des Eisens des Fett- 
körpers liefert vielleicht einen Anhaltspunkt dafür, dass es sich 
bei der unbekannten Eisenverbindung um Eisenoxyd (wie 
SCHNEIDER für die von ihm untersuchten Wirbellosen und Wirbel- 
tiere annimmt), oder um en anorganisches Eisen- 
salz handeln könnte (letzteres in gewisser Analogie zu den ın den 
Mitteldarmzellen sich findenden CaCO,;-Körperchen). Auch die 
folgenden Beobachtungen können in diesem Sinne gedeutet werden. 
Versetzt man die unfixierten Fettkörper von verschiedenen Bienen 
mit einer Lösung von Ammoniumsulfid, so geschieht in 
den meisten Fällen (9 Tiere) nichts, die Fettkörper bleiben farblos. 
Einige wenige Male (4 Tiere) trat im Laufe von 4-5 Minuten im 
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dorsalen Fettkörper eine ganz leichte diffuse Graufärbung ein. Ganz 
anders verhalten sich die Fettkörper aber gegenüber der in Rede 
stehenden Eisenprobe, wenn sie (fixiert oder unfixiert) zuerst für 
kurze Zeit ın verdünnte Salzsäure gebracht werden. Wäscht man 
die Fettkörper dann kurz mit Wasser aus und versetzt sie mit einer 
Ammoniumsulfid-lösung, so bildet sich nunmehr augenblicklich ein 
tiefschwarzer Eisenniederschlag (18 Tiere) (ringförmig um den Kern 
angeordnete Granula!). Hieraus kann geschlossen werden, dass das 
Eisen im Fettkörper irgendwie leicht maskiert ist, zum mindesten 
nicht in ionogener Form vorliegt. Durch die Salzsäure wird das Eisen 
offenbar freigemacht, bezw. ionisiert und so mittels der Sulfidprobe 
nachweisbar. Besonders eindrücklich in dieser Hinsicht gestaltet 
sich der Versuch, wenn er in folgender Weise durchgeführt wird: 
Der Fettkörper wird zuerst mit Ammoniumsulfidlösung ver- 
sehen; er bleibt völlig farblos, oder wird doch nur im Laufe von 
einigen Minuten leicht diffus hellgrau. Wird nun das Ammonium- 
sulfid ausgewaschen, für kurze Zeit Salzsäure zugegeben, diese 
wieder ausgewaschen und von neuem Ammoniumsulfidlösung 
hinzugefügt, so erscheint nun augenblicklich der tiefschwarze, 
lokalisierte Eisenniederschlag (13 Tiere). 

Lässt man die Salzsäure zu lange Zeit einwirken, so wird das 
Eisen nıcht nur freigemacht, bezw. ionisiert, sondern, wie schon 
beschrieben wurde, allmählich herausgelöst und geht so für den 
Nachweis teilweise oder ganz verloren. Aus diesem Grunde ist die 
3erlinerblaureaktion der Fällung mit Ammoniumsulfid im All- 
gemeinen vorzuziehen; denn hier kann ja das Reagens (Kalıum- 
ferrozyanid) gleichzeitig — am besten sogar kurz vorher — mit der 
demaskierenden Säure zugesetzt werden, wodurch natürlich Eisen- 
verluste vermieden werden; denn in gleichem Masse wie das Eisen 
durch die Säure demaskiert (ionisiert) wird, wird es auch sofort ın 
säureunlösliches Berlinerblau übergeführt. 

Auf Grund der angeführten chemischen Untersuchungen lässt 
sch zusammenfassend sagen: Bei der ım Fettkörper der 
3iene abgelagerten Eisenverbindung handelt es sich sicher nicht 
um eine Anhäufung von Cytochrom, noch um eine Anlagerung von 
Eisen an eine lipoidähnliche Substanz. Eine Anlagerung 
von Eisen an eine eiweissartige Substanz 
dagegen käme in Frage; ebenso eine Ablagerung des Eisens als 
Eisenoxyd oder als anorganisches Eisensalz. 
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VIl. EISENNACHWEIS BEI VERSCHIEDENEN ANDEREN INSEKTEN 
UND DISKUSSION ÜBER DIE BEDEUTUNG DES EIsSENS 
FÜR DIE INSEKTEN. 


Ausser der Biene wurden noch 86 andere, wahllos gelangene 
Insekten ' auf ihren KEisengehalt, besonders auf den der 
Fettkörper untersucht. Wenn dies im Verhältnis zu der Zahl der 
bekannten Insekten auch nur ein winziger Bruchteil ist, so gibt 
die folgende Tabelle, die kurz zusammengestellt die Ergebnisse 
dieser Untersuchungen enthält, doch schon einen gewissen Begriff 
von der Häufigkeit des Eisenvorkommens in den verschiedenen 
Insektenordnungen. 

Von den untersuchten 86 Insekten zeigten 45 einen grossen 
Eisengehalt in ihrem Fettkörper, 7 Spuren von Eisen, und 
bei 34 Tieren war überhaupt kein Eisen im Fettkörper festzustellen. 
Am weitesten verbreitet ist die Eisenführung offenbar unter den 
Hymenopteren und Dipteren. Dieersteren enthielten 
alle sehr deutlich Eisen im Fettkörper, unter den Dipteren bildeten 
nur Tipula, Asılina und Conops (deren Fettkörper weitgehend 
reduziert war) eine Ausnahme. Unter den Coleopteren war 
eine sehr reichlicehe Eisenführung nie zu beobachten und 
mehr als die Hälfte der untersuchten Tiere wiesen kein Eisen ım 
Fettkörper auf. Bei denübrigen Ordnungen, war mit 
Ausnahme von Nemobius (Orthopteren), Colias hyale und Sphinx 
ligustri (Lepidopteren) nie Eisen im Fettkörper zu finden. Eine 
Besonderheit der Orthopteren scheint die Exkretion des Eisens 
durch die Malpighi’schen Gefässe zu sein (Mantis, Gryllus, Gryllo- 
talpa, Periplaneta). 


Obwohl diese kurze Zusammenstellung der Insekten noch sehr 
lückenhaft ist, so kann man doch daraus schon auf eine sehr weite 
Verbreitung der Eisenführung unter den Insekten, wenigstens 
gewisser Ordnungen, schliessen. Zum gleichen Schlusse kam auch 
Harnısch (1927) auf Grund seiner Untersuchungen an Chironomi- 
den-Larven, Anopheles- und Tenebrio-Larven. Endgültige 
Schlüsse über de Häufigkeit der Eisenführung inner- 


! Fräulein Dr. Monter und Herrn BrüssEr möchte ich für Hilfe beim 
Sammeln und Bestimmen der Insekten herzlich danken. 
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halb der einzelnen Ordnungen und Unterordnungen dürfen auf 
Grund meiner kurzen Zusammenstellung allerdings noch nicht 
gezogen werden. Die Zahl der untersuchten Insekten müsste, 
sobald Spezialfragen nachgegangen werden sollte, vorerst bedeutend 
vergrössert werden. Zudem wäre es wohl möglich, dass bei künf- 
tigen Untersuchungen das eine oder andere Insekt, bei welchem 
von mir kein Eisen gefunden wurde, solches zeigen würde. Denn 
möglicherweise gelangten zufällig ganz junge, erst kürzlich ge- 
schlüpfte Tiere zur Untersuchung, oder auch solche, die bis dahin 
noch keine Gelegenheit gehabt hatten, eisenhaltige Nahrung in 
grösserer Menge aufzunehmen und dieses (unter Umständen) im 
Fettkörper abzulagern. So konnte ich beispielsweise unter sechs 
zu gleicher Zeit am gleichen Nest abgefangenen Arbeiterinnen von 
Vespa vulgaris nur bei drei Tieren deutlich Eisen im Fettkörper 
nachweisen, die andern drei Tiere zeigten keine Blaufärbung. Um 
solche Abweichungen zu klären, müsste natürlich viel systema- 
tischer untersucht werden, als es im Rahmen dieses vorläufigen 
Überblicks über die Hauptordnungen geschehen konnte. 

Welche Bedeutung kommt nun diesem bei so vielen und 
verschiedenartigen Insekten im Fettkörper abgelagerten Eisen zu ? 
HarnıscHn äussert die Ansicht, dass das Eisen ım Hinblick auf 
Wargurg’s Atmungstheorie vielleicht mit dem Sauerstoffaustausch 
in Beziehung stehe. Bei den hämoglobinführenden Formen der 
Chironomiden käme dieser Annahme eine etwas grössere Wahr- 
scheinlichkeit zu. Da experimentelle Untersuchungen in dieser 
Richtung vorläufig nicht vorliegen, so schreibt auch HarnıscH 
dieser Annahme einstweilen nur hypothetische Bedeutung zu. 


Man könnte aber vielleicht auch daran denken, dass das mit 


der Nahrung, durch die Mitteldarmzellen — möglicherweise 
rein passiv — im Überschuss aufgenommene Eisen als Ab - 


fallstoff im Fettkörper abgelagert würde. Dem Fettkörper 
köme dann in dieser Hinsicht die Funktion einer sogenannten 
Speicherniere zu. (Die dauernde Speicherung von Uraten im 
Fettkörper gewisser Insekten ist seit langem bekannt.) Leider 
stellen sich hier der experimentellen Prüfung sehr grosse Schwierig- 
keiten entgegen. Denn bei der Biene, die als Versuchstier doch 
wohl hauptsächlich in Frage käme, ist normalerweise die Haupt- 
eisenquelle, der Pollen, zugleich auch Haupteiweisslieferant. 
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Pollenfreie, also eisenfreie Ernährung von Jungbienen hätte gleich- 
zeitig auch Eiweissmangel zur Folge, was den natürlichen Stoffwech- 
sel der Versuchstiere ohne Frage sehr beeinflussen würde. Möglicher- 
weise auftretende Ausfallserscheinungen dürften dann keineswegs 
ohne weiteres aufeinen fehlenden Eisenvorrat zurückgeführt werden. 

Die vorliegende Arbeit kann somit auf die Frage nach der 
Bedeutung des Eisenvorkommens bei den Insekten noch keine 
endgültige Antwort geben. Doch scheint mir nach den gemachten 
Beobachtungen die Ansicht, dass es sich bei der Eisenführung 
im Fettkörper der Insekten um einen Abfallstoff handelt, nicht 
unwahrscheinlich. 


VIII. ZUSAMMENFASSUNG DER ERGEBNISSE. 


A. Eısenstofjwechsel der erwachsenen Biene. 


a) Arbeitsbiene. 


1. In den Fettzellen des Fettkörpers der erwachsenen Arbeits- 
biene finden sich grosse Mengen von Eisen. 


2. Die Arbeitsbiene kommt schon in ihren ersten Lebenstagen 
durch die Aufnahme von Pollen in den Besitz grösserer Eisen- 
mengen. Das ım Pollen in wechselndem Masse sich findende Eisen 
gelangt anlässlich des Verdauungsprozesses zuerst in die Zellen 
des Mitteldarms und wird dann in den Fettzellen des Fettkörpers 
abgelagert. Werden [risch geschlüpfte Bienen eisenfrei aufgezogen, 
so bleibt der Eisengehalt ihrer Fettkörper auf der Stufe einer etwa 
zwei Tage alten normalen Jungbiene stehen. 


3. Auch die Rektalpapillen sind am Eisenstoffwechsel beteiligt. 
In Zeiten sehr intensiver Eisenzufuhr (Pollenaufnahme der über- 
winterten Frühjahrsbienen zur Aufzucht der ersten Brut und 
ähnlich) finden sich in der Randzone der Rektalpapillen Eisen- 
granula. Es wird dies als zusätzliche Exkretion des im Überschuss 
aus dem Darm ins Blut gelangten Eisens gedeutet. 


4. Die Malpighi’schen Gefässe sind unter normalen Verhältnissen 
an der Exkretion von Eisen nicht beteiligt. 
b) Drohne. 


In den geringen Überresten des reduzierten Fettkörpers der 
erwachsenen Drohne findet sich ebenfalls Eisen. Es handelt sich 
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dabei hauptsächlich um die lateralen Fortsatzfettzellen der Sternite. 
Ausserdem ist die Hodenhülle (bei den jüngsten erwachsenen 
Drohnen gelegentlich auch die Wand der Zwiebel) leicht eisen- 
haltig. 


e) Königin. 

Im Fettkörper ein- bis mehrjähriger Königinnen findet sich 
Eisen in grosser Menge. Die Eierstöcke sind leicht eisenhaltig. 
Da die Königin nie Pollen aufnimmt, sondern ausschliesslich mit 
Futtersaft ernährt wird, muss angenommen werden, dass letzterer 
Eisen enthält. 


B. Eisenstofjwechsel von Arbeiterin und Drohne 
während der Postembryonalzeit. 


1. Rundmaden von Arbeiterinnen und Drohnen gelangen 
erstmals bei der Aufnahme von Pollen in den Besitz grösserer 
Eisenmengen. Dieses Polleneisen ist in den Mitteldarmzellen 
nachzuweisen. 


2. Der Darm der Streekmade ist stets eisenfrei, der 
larvale Fettkörper leicht diffus eisenhaltig. 


3. Vom vierten, besonders fünften Nymphentage an 
(17. Tag der Gesamtentwicklung der Arbeiterin, 20. Tag der 
Gesamtentwicklung der Drohne) findet sich Eisen in der zwischen 
Muskulatur und Darmepithel liegenden Grenzschicht des Mittel- 
und Dünndarms (Bindegewebsschicht nach TrAPpmAann). Bei den 
Arbeiterinnen verschwindet dieses Eisen kurz vor dem Schlüpfen, 
bei den Drohnen wurde Eisen in der Grenzschicht des Mittel- und 
Dünndarms noch bei den jüngsten erwachsenen Drohnen gefunden. 
Der während der Nymphenzeit angelegte imaginale Fettkörper (bei 
der Drohne stark reduziert, häufig bis auf die lateralen Fortsatz- 
fettzellen der Sternite) weist höchstens am letzten Nymphentage 
Spuren von Eisen auf. 


4. Der Geschlechtsapparat der Drohnennymphen ist leicht eisen- 
haltig. Mit zunehmendem Alter der Nymphe findet man Eisen 
nacheinander in der Drüsenwand, dann in der Wand der Zwiebel 
und kurz vor dem Schlüpfen (wie auch bei erwachsenen Drohnen) 
in der Hodenhülle. 
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(.. Chemie des im Fettkörper abgelagerten Eisens. 

Das Eisen wird im Fettkörper in Form kleiner Granula abge- 
lagert. Diese sind auch ım überlebenden ungefärbten Gewebe als 
solche zu erkennen. Bei dem abgelagerten Eisen handelt es 
sich nicht um eine eigentliche organische Eisenverbindung (im 
Sinne etwa von Gytochrom, oder ähnlich). Vielmehr ist das 
Eisen durch eine vorläufig unbekannte, eiweissartige Substanz 
leicht maskiert (Komplexbildung, Adsorption) oder aber es ist in 
anorganıscher Form vorhanden: Eisenoxyd, anorganisches Eisen- 
salz. Durch verdünnte Säure kann es leicht freigemacht, bezw. 
ionisiert werden. Nachweis durch Kaliumferrozyanid oder Am- 
monıiumsulfid. 


D. Eisenstoffwechsel bei anderen Insekten. 


Ähnlich wie bei der Biene findet sich auch im Fettkörper zahl- 
reicher anderer Insekten Eisen ın mehr oder weniger grosser 
Menge. Besonders häufig scheint diese Eisenführung ım Fettkörper 
der Hymenopteren und Dipteren zu sein. 


E. Bedeutung des Eisenvorkommens. 


Über die Bedeutung des Eisenvorkommens bei den Insekten 
lassen sich vorläufig nur Mutmassungen aufstellen. Bei der Eisen- 
führung im Fettkörper handelt es sich möglicherweise um eine 
dauernde Ablagerung des durch den Darm aufgenommenen 
Eisens, also eine Exkretion im Sinne einer Speicherniere. 


Erklärung der Abkürzungen. 


A.ep = Aussenepithel der L.mu — Längsmuskulatur. 
Rektalpapille. Mi — Mitteldarm. 

Ch.l - Chitinleiste. Mi.ep — Mitteldarmepithel. 

D.lu = Darmlumen. Oe — Önozyte. 

Dü — Dünndarm R — Regenerationskrypte. 

Fe — Eisen. Ra.z — Randzone der Rektalpapille. 

F.z — Fettzelle. R.mu — Ringmuskulatur. 

l.ep = Innenepithel der er — Trachee. 
Rektalpapille. Z.k — Zellkern. 

Ko.ep = Kotblasenepithel. Zw.d — Zwischendarm. 

l.F Lateraler Fortsatz der Zw.d.lu = Zwischendarmlumen. 


Sternite. 


1935. 


1924-25. 


1925. 


1925. 


1900. 


1912. 


1888. 


1924-25 


1925. 
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EINLEITUNG.! 


Die Ordnung der Erscheinungen, welche die Ontogenese der 
Vögel dem Biologen darbietet, wird solange eine Aufgabe der 
Evolutionsforschung bleiben, als die Evolutionstheorie als die 
wissenschaftliche Zusammenfassung von unabsehbar vielen Natur- 
phänomenen gilt. 

Wenn heute trotzdem nur dürftige Ansätze zu einer solchen 
evolutiven Ordnung ontogenetischer Tatsachen vorliegen, obschon 
sie die einzige Hoflinung auf eine Übersicht bleibt, die nicht bloss 
unser Bedürfnis nach irgendeiner Gruppierung befriedigt, so ist 
dies zum Teil das Ergebnis des Gebarens mancher Evolutions- 
theoretiker, eine von den Biologen selbstverschuldete Abwendung 
von einem Tummelplatz unwissenschaftlicher Spekulation. An 
dieser Abkehr von evolutiven Ordnungsversuchen für ontogenetische 
Erscheinungen ist aber auch der Umstand mitschuldig, dass die 
morphologische Erforschung des Vogelkörpers bisher nicht zu 
einer systematischen Gruppierung der einzelnen Vogelgestalten 
geführt hat, die als Ausdruck stammesgeschichtlicher Beziehungen 
gelten dürfte. Die Skepsis gegenüber der Möglichkeit eines evo- 
lutiven Systems der Vögel ist ja heute so stark geworden, dass 
manche der bedeutendsten Ornithologen auf jede Andeutung einer 
stammesgeschichtlichen Gliederung des ornithologischen Systems 
glauben verzichten zu müssen (STRESEMANN 1927-34, S. 735), und 
dass andere daraus gar den Unwert der Evolutionstheorie ableiten 
möchten (GROEBBELS 1932, S. 8). 

Ontogenetische Tatsachen sind bisher meist in primitivster 
Weise im Sinn des längst überwundenen biogenetischen Grundge- 


! Die nachfolgenden Untersuchungen wurden durch die ‚ Freiwillige Aka- 
demische Gesellschaft“ in Basel und den „, Hilfsfonds fur die Schweizerische 
Vogelwarte Sempach ‘ unterstützt. Beiden Institutionen sei hiemit der wärm- 
ste Dank für die gewährte Hilfe ausgesprochen. 
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setzes als Beweismittel der morphologischen Forschung verwendet 
worden und haben so die Verwirrung der systematischen Kategorien 
gesteigert, statt sie zu lösen. FÜRBRINGER (1888, S. 925/6, 1106/7) 
hat nachdrücklich auf die Bedeutung der ontogenetischen Tat- 
sachen hingewiesen, zugleich aber auch erklärt, dass in bezug auf 
ihre Auswertung noch so gut wie alles zu tun sei. Vieles ist freilich 
inzwischen geleistet worden; doch ist es ungenügend gewürdigt, 
und man begegnet noch immer der kritiklosesten Anwendung des 
erwähnten biogenetischen Gesetzes, dessen allzu einfache Form 
doch längst besser begründeten neuen Fassungen hat weichen 
müssen. 

In manchen Tiergruppen bietet die morphologische Erforschung 
des Typus so klare Einblicke in die verwandtschaftlichen Zu- 
sammenhänge der Gestalten, dass ein so gewonnenes System für 
die evolutive Betrachtung der ontogenetischen Zustände eine feste 
Grundlage darstellt. Das gilt z.B. für manche Teile des Säuger- 
systems, wo starke paläontologische Stützen etwa die Verwandt- 
schaft der primitiven Huftiere und Raubtiere dokumentieren und 
für die stammesgeschichtliche Bewertung gewisser Plazentartypen 
Klarheit schaffen. 

Die systematische Erforschung der Vögel bietet ein viel unge- 
wisseres Bild: nur wenige Hauptlinien der Entwicklung der Evo- 
lution glauben wir heute zu erkennen und viele der 49 Ordnungen, 
die STRESEMANN aufstellt, wagen wir nur zögernd der einen oder 
andern dieser Grossgruppen einzufügen. Die Grundsätze, nach 
denen eine evolutive Deutung der ontogenetischen Erscheinungen 
gefunden werden soll, müssen darum fast ganz durch vergleichende 
Untersuchung aus diesen Erscheinungen selbst gewonnen werden. 

So stellt sich uns zuerst die Aufgabe, zwei Kardinalpunkte des 
Evolutionsablaufs der Vogelontogenese zu erfassen: den Anfangs- 
zustand und den gegenwärtig erreichten Spätzustand, der für 
unsere Betrachtung das „Ende“ ist. 

Die Ermittlung des Ausgangszustandes ist ein Problem der 
vergleichenden Entwicklungsforschung, das sich nur annäherungs- 
weise lösen lässt, da wir kaum auf eine paläontologische Kontrolle 
unserer Ableitungen hoffen dürfen. Für die Erfassung des Spätzu- 
standes steht dagegen ein reiches Tatsachenmaterial zur Verfügung. 

Wer von einer scharfen Trennung der durch ihre Forschungs- 
methoden gesonderten Morphologie und Physiologie das Heil der 
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Biologie erwartet, wird mit Befremden sehen, dass in der vorlie- 
genden Untersuchung Merkmale gestaltlicher Art, wie etwa das 
Dunenkleid oder die Schnabelbildung, gleichberechtigt mit physio- 
logischen Charakteren, wie den Wachstumsvorgängen, der Ernäh- 
rungsart oder mit psychischen Eigenheiten, wie den Instinkten des 
Nestbaus, des Wärmens der Jungen z. B., für unsere Absichten 
verwendet werden. Diese Vermischung der Ergebnisse von Arbeits- 
gebieten, deren methodologische Sonderung sich als fruchtbar 
erwiesen hat, muss kurz gerechtfertigt werden, weil sie ein be- 
sonders wichtiger Teil unseres Vorgehens ist. 

Die von der Evolutionslehre durchdrungene biologische For- 
schung lässt sich für die Vermittlung von Verwandtschaft und 
Evolutionsreihen von wohlbegründeten Homologiebegriffen leiten, 
deren Wert längst nicht mehr bewiesen werden muss. Dagegen 
ist der Umstand viel weniger bekannt, dass auch die den sog. 
Instinkthandlungen zugrunde liegende Verhaltensweise denselben 
Grad von Verwandtschaft bei Tieren gleicher Herkunft aufweist, 
wie gestaltliche Merkmale und dass auch andere Eigenschaften 
des tierischen Körpers, wie etwa der Grundtypus des Wachstums, 
Ausdruck von Verwandtschaft sein können. In jüngster Zeit hat 
besonders LorRENZ (1955, 1957 a, b) die Bedeutung der Verhaltens- 
forschung für das Erfassen von verwandtschaftlichen Beziehungen 
betont. 

Der Einwand, die Verwendung von solchen Merkmalen für die 
srmittlung evolutiver Beziehungen sei unsicherer, also gefährlicher 
als die von Eigenschaften der sichtbaren Gestalt, darf heute nicht 
mehr vorgebracht werden; denn die kritische Morphologie kennt 
ebensogrosse Gefahren der Verwendung gestaltlicher Merkmale. 
Es ist genau so schwer, in komplizierten Fällen eine gestaltliche 
Homologie nachzuweisen, als die verwandtschaftliche Beziehung 
zwischen zwei Instinkthandlungen aufzudecken. Ich hoffe, dass die 
Ergebnisse dieser Untersuchung das Unterfangen rechtfertigen, 
Eigenschaften, die durch verschiedene Forschungsmethoden er- 
mittelt worden sind, unter einem einheitlichen Gesichtspunkte zu 
betrachten. Nur ein entschiedener Versuch zu solcher Synthese 
kann aus dem gegenwärtigen Zustand chaotischer Häufung von 
Tatsachen heraus zu wissenschaftlicher Gestaltung führen. 

Die Evolution wird in der nachfolgenden Studie als eine wissen- 
schaftliche Tatsache genommen. Die Erscheinungen der Vogel- 
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ontogenese, die sich dem tiefer Eindringenden als Ergebnisse dieser 
‘volution darstellen und dureh diese Einreihung ihre widerspruchs- 
[reieste Deutung erfahren — diese Phänomene werden beschrieben 
und es wird versucht, die funktionalen Zusammenhänge zwischen 
den einzelnen Tatsachen festzustellen. Nirgends wird dagegen von 
Faktoren, Kräften oder Ursachen der evolutiven Vorgänge ge- 
sprochen aus der Einsicht heraus, dass die nachweisbaren Evo- 
lutionsprozesse Äusserungen eines Geschehens von so verborgener 
Art sind, dass wir die Frage nach den Ursachen dieses gewaltigen 
Phänomens nicht stellen dürfen. Umso hingebender sollten sich 
die Biologen bemühen, das Bild der Evolution zu gestalten, das 
unseren beschränkten Möglichkeiten fassbar ist. 


Il. DER AUSGANGSZUSTAND. 


1. Die Grundlagen. 


Die Abstammung der Vögel von primitiven Reptilientypen ist 
eines der wenigen sicheren Fundamente, auf denen sich eine 
Stammesgeschichte der Vögel aufbauen lässt. Deshalb muss auch 
der Versuch, die ursprünglichen Züge der Vogelontogenese zu 
ermitteln, von den allgemeinen Kennzeichen der ursprünglichen 
Reptilienontogenese ausgehen. Es ist ein schwerwiegender metho- 
discher Irrtum vieler Deutungsversuche an ontogenetischen Be- 
funden, dass sie Entwicklungszustände von lebenden Vogelgruppen 
als Ausgangspunkt genommen haben — von Gruppen, die man 
als archaisch bewertete, ohne über den Grad dieser Ursprünglich- 
keit genügende Sicherheit zu besitzen. Die Entwicklungshöhe 
solcher Gruppen, etwa der Strausse, der Tinamus oder der Gross- 
fusshühner, ist viel zu umstritten, als dass sie ohne Weiteres eine 
Grundlage für die vergleichende Wertung ontogenetischer Eigen- 
schaften geben könnten. 

Schon der Umstand, dass die Straussartigen ein wesentliches 
Merkmal des Vogeltypus, die Flugfähigkeit, sekundär verloren 
haben, muss gegen die Annahme der Primitivität dieser Formen 
skeptisch stimmen. Unsere Untersuchungen können nur von einer 
Ahnenform ausgehen, welche die kennzeichnendsten Vogelmerk- 
male, Flugvermögen und Gefieder, bereits besass. Deshalb be- 
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schäftigen wir uns auch gar nicht mit den umstrittenen Gestalten, 
die als „Urvögel“ aufgestellt worden sind und die LAMBRECHT 
(1933) sehr übersichtlich zusammenstellt, wobei er zugleich das 
Fragwürdige all dieser Versuche hervorhebt. 

Unsere Untersuchung geht von einem Reptilientypus aus, der 
flugfähıg und befiedert war. Da diese Primitivvögel schon sehr 
[rüh eine gesonderte Evolution innerhalb der verschiedenen Ent- 
wicklungswege der Reptiliengestaltung erfahren haben, können 
nur solche Merkmale der Reptilienontogenese ihnen zugeordnet 
werden, die entweder allen Kriechtieren gemeinsam sind, oder den 
archaischeren Typen, wie den Schildkröten oder den Brücken- 
echsen zukommen. Eigenheiten der progressiven Squamaten, etwa 
das Fehlen der Eiweisschieht im Eı, oder besondere Formen der 
Viviparität und einfacher Plazentarbildungen sind sekundäre 
Erwerbungen dieser Gruppe. 

Einige allgemeine Kennzeichen der ÖOntogenese, die für alle 
archaischen Reptilien und sämtliche Vögel, nicht nur für die 
primitiven, gelten, seien vorweg festgehalten. Sie werden in 
unserer Darstellung nicht mehr berücksichtigt, da sich die Evolu- 
tıon dieser Merkmale bereits bei der Entstehung von Protosaurop- 
siden aus Protamnioten vollzogen hat (Portmann 19535). Diese 
allgemeinen Vogelmerkmale sınd: 


Il. Ablage befruchteter, meroblastischer, teloleeithaler Eier mit 
Eiweisschicht und Kalkschale. 


2. Embryo mit Faltamnion und grosser Allantois. 


3. Ablage der Eier auf frühen Entwicklungsstadien (Oviparität). 


Abgesehen von diesen allgemeinen Kennzeichen führt die ver- 
gleichende Untersuchung zu der nachfolgenden Reihe von ontoge- 
netischen Eigenschaften, die für die primitiven Kriechtiere gelten 
und auch bei den ursprünglichen Formen der Vögel angenommen 
werden müssen. 


I. Ablage der Eier in Sand, Humus, Laub; geringfügige Nest- 
anlagen, Entwicklung durch Wärme der Umgebung; keine 
Bebrütung durch die Eltern. 


2. Eierzahl eines Geleges gross, über 10. 


> 


3. Embryonalperiode lang, wohl mehr als 40 Tage dauernd. 
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4. Jungtiere beim Verlassen der Eihüllen in Gestalt und Lebens- 
weise den Eltern ähnlich, selbständig, nicht von den Alt- 
tieren behütet. 

Im Falle der Primitivvögel: Jungvögel beim Verlassen 
des Eies bereits flug- resp. flatterfähige Nestflüchter. 

5. Postembryonales Wachstum der Jungtiere sehr langsam; 
grössere Formen erreichen erst nach dem ersten Lebensjahr 
die arttypische Körpergrösse. 


Die Merkmalsgruppen 1-3, sowie 5, dürften wohl allgemein ohne 
Widerspruch angenommen werden, da sie leicht durch sorgfältiges 
Studium der Reptilienentwicklung als weit verbreitete und ur- 
sprüngliche Eigenheiten erkannt werden können. Die A. Gruppe 
dagegen stellt eine Behauptung über das Aussehen des primitiven 
Vogels auf, die keiner direkten Kontrolle zugänglich ist, und aus- 
serdem manchen weit verbreiteten Ansichten über die Erscheinung 
des primitiven Vogels widerspricht. Dieser Punkt erfordert unsere 
besondere Aufmerksamkeit; denn da hier gleiches Aussehen von 
Alt- und Jungtier als Reptiliencharakter auch beim Primitivvogel 
angenommen wird, so schliesst unsere Vorstellung vom ursprüng- 
lichen Jungvogel zugleich auch unsere Auffassung vom Gefieder der 
Ahnenvögel mit ein. Wir beantworten also im Punkte 4 eine Frage, 
die Gegenstand vieler Hypothesen und Streitigkeiten ist. Ausser- 
dem bildet unsere Vorstellung vom Aussehen der primitiven 
Jungvögel die Grundlage für die evolutive Bewertung der Gestal- 
tungen von Nestflüchtern der Gegenwart. Es ist darum nötig, 
über einen so wichtigen Ausgangspunkt möglichste Klarheit zu 
gewinnen. 

Die Untersuchungen über die Ontogenese der Federn und über 
die Zusammenhänge von Nestlingsdunen und nachfolgender 
Konturfeder, wie sie besonders in den ausführlichen Arbeiten von 
ScHAuB (1912), STEiner (1917) und Braszyk (1955), sowie in der 
experimentellen Studie von Kunn (1932) niedergelegt sind, führen 
zu einer Auffassung der Dunen des Nestlings, die heute als eines 
der gesicherten Ergebnisse der vergleichenden Morphologie be- 
trachtet werden darf und sich kurz in den folgenden Feststellungen 
zusammenfassen lässt: 


1. Die Nestlingsdune und die ihr nachfolgende Konturfeder 
bilden eine genetische Einheit, ein Individuum niederer Ordnung. 
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2. Die Nestlingsdune ist lediglich die durch Stillstand des 
Wachstums und der Differenzierung von der nachfolgenden 
Konturfeder getrennte Spitze des Federindividuums — eine 
Differenzierung, die bei den einzelnen Vogeltypen sehr verschieden 
weit durchgeführt ist. 

3. Dunenstruktur kann ebenso wie an der Spitze auch an der 
Basıs, also am zuletzt sich entwickelnden Teil des Federindividuums 
auftreten. 

4. Die experimentellen Untersuchungen zeigen, dass bereits ge- 
ringe Änderungen der Ernährung und der hormonalen Verhältnisse 
die eben in Bildung begriffenen Federpartien in ihrer Differenzierung 
zu verändern vermögen und dass eine Reihe absteigender Differen- 
zierungshöhe im folgenden Sinne besteht: Fahne-Dune-Seide- 
Schaft (Kunn 1932). 

5. Fahnenstruktur ist der typische Differenzierungscharakter der 
Feder, von dem sich die anderen Bildungen als sekundäre Diffe- 
renzierungen ableiten lassen. » 


Alle diese Tatsachen führen zu der Annahme, dass auch die 
ursprünglichen Federn der primitiven Vogeltypen sehr einfach 
gebaute Konturfedern waren und nicht den sekundären Form- 
zustand von Dunen aufwiesen, wie eine Zeitlang angenommen 
wurde, als man in jeder ontogenetischen Folge von Bildungen das 
Abbild der stammesgeschichtlichen Entwicklung sah. Unsere 
Auffassung ist ganz unabhängig von irgendwelchen Vorstellungen 
über die ersten Vorstufen der Vögel und die Umwandlung ihrer 
Hautstrukturen. Solange paläontologische Dokumente fehlen, 
können wir erst über die Stufe bereits flugfähiger Urvögel Sicheres 
aussagen. Für diese Stufe gilt die Annahme eines Konturfeder- 
kleides. 

Wie bereits gesagt, zwingt uns der Reptiliencharakter der 
primitiven Vogelontogenese zur Annahme, dass die schlüpfenden 
Urvögel wie junge Kriechtiere beim Verlassen des Eies den Eltern 
glichen, eine Annahme, die jetzt konkreter gefasst werden darf: 
bereits das erste Gefieder des schlüpfenden Urvogels bestand aus 
sehr einfach gebauten Konturfedern. 

Die Reptilienentwicklung zeigt in allen Gruppen ein Minimum 
von postembryonalen Sonderbildungen, also von jenen früher als 
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“cenogenetisch“ bezeichneten Eigenschaften der Jugendstadien. 
Da für die Primitivvögel das reptilienmässige Verhalten angenom- 
men werden muss, schliessen wir weiter, dass alle Bildungen, 
welche die Gestalt des Jungvogels von der des Alttiers unter- 
scheiden, erst später in der Evolution der Vogelontogenese auf- 
treten und nie als Wiederholungen irgend eines Ahnenzustandes 
gedeutet werden dürfen. Zu diesen Änderungen gehört auch die 
Differenzierung der ersten Federspitzen zu Dunen und Nestlings- 
federn, wie sie fast ausnahmslos bei den Jugendstadien der vielen 
“Nestflüchter“ gefunden werden. Das Bild des dunenfiedrigen 
Urvogels muss aus unseren Vorstellungen verdrängt werden — die 
Nestlingsdunen erhalten einen andern Platz und eine neue Rolle 
in der Entwicklung der ontogenetischen Zustände der Vögel. 

Die Vorstellung, die wir uns vom primitiven Urvogel machen 
müssen, ist das Bild eines kleinen, mit Konturfedern befiederten 
Jungvogels, der sich nur in der Grösse und in geringfügigen Einzel- 
heiten der Färbung vom Altvogel unterschied. Er war imstande, 
unmittelbar nach dem Verlassen der Eihüllen zu flattern oder zu 
fliegen — auch die primitiven Altvögel waren ja noch nicht so 
extreme Flieger, wie spätere Phasen der Vogelgestaltung sie 
erzeugt haben. Dieser Jungvogel war vom Schlüpfmoment an 
selbständig und lebte wie seine Eltern. 

Die Merkmalsreihe, die Seite 278 aufgestellt worden ist, ergibt sich 
aus der Anwendung vergleichend-biologischer Methoden. Sie gibt 
ein Bild der ursprünglichen Vogelontogenese, das in keiner Weise 
durch Einzelheiten der Ontogenese sogenannter archaischer Typen 
unter den heutigen Vögeln beeinflusst ist. Unser Bild bleibt auch 
dann bestehen, wenn in der gegenwärtigen, so viel weiter ent- 
wickelten Vogelwelt keinerlei Zeugen, keine sogenannten „Relikte“ 
einer primitiven Ontogenese nachweisbar sind. Die Vorstellung 
von der primitiven Ontogenese gibt die Kriterien, mit denen die 
Eigenheiten des Entwicklungsganges der rezenten Vögel auf ihre 
evelutive Bedeutung hin geprüft werden können. 


2. Die Grossfusshühner (Megapodidae). 


Der Vergleich der Ontogenese rezenter Vögel mit den Merkmalen 
des primitiven Entwicklungsganges lässt eine kleine Vogelgruppe 
in einem ganz besonderen Lichte erscheinen: die Grossfusshühner 
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oder NMegapodidae der australisch-malayischen Region. Kein 
einziger lebender Vogeltypus vereinigt so viele der als ursprünglich 
erkannten ontogenetischen Eigenschaften auf sich, sodass eine genaue 
Betrachtung dieser seltsamen Formen das grösste Interesse bietet. 

Die nachfolgende Darstellung drängt freilich die Tatsachen in 
die kürzeste Form zusammen und verweilt nur bei den umstrittenen 
Fragen etwas länger; denn die Lebensweise der Megapodiden ist 
viel beachtet und oft beschrieben worden. Trotzdem viele be- 
kannte Einzelheiten wiederholt werden, hoffe ıch, durch das 
Licht, in dem sie hier erscheinen, die Aufmerksamkeit des Lesers 
auch auf diese vertrauteren Züge zu lenken und dadurch das 
Eigenartige, Urtümliche derselben hervorzuheben. 

Bereits der erste Bericht über Grossfusshühner, den wır dem 
Reisebegleiter MAGELLANS, PIGAFETTA verdanken (1526), hebt die 
eigenartigste Tatsache in der Fortpflanzung der Gruppe hervor, 
die wohl stets die grösste Aufmerksamkeit der Beobachter auf sich 
gelenkt hat: das Eingraben der Eier in Sand, Humus oder Laub- 
haufen und das Fehlen der Bebrütung. In der Tat sind die Mega- 
podiden die einzigen Vögel, die nicht brüten. Das Verhalten des 
Krokodilwächters (Pluvianus aegyptieus), das öfters als ähnliche 
Ausnahme zitiert wird, gehört einer ganz anderen Gruppe von 
Instinkten an als das der Grossfusshühner. Er legt seine Eier in 
den warmen Sand der Flussufer doch bebrütet er sie bei grosser 
Hitze, offenbar um durch Beschattung eine zu starke Erhöhung 
der Temperatur zu verhindern, wie das viele Vögel bei warmer 
Witterung während der Brutzeit wie bei der Pflege der Jungen tun. 

Die Bruttechnik der Megapodiden ist in ihrer stammesgeschicht- 
lichen Bedeutung sehr verschieden eingeschätzt worden. Manchen 
Biologen erschien es selbstverständlich, dass hier ein Anklang an 
die Reptilienverhältnisse vorliege (BARTLETT, zit. nach OuUSTALET; 
OustaLer 1880/81, Franz 1924); andere deuteten dieselbe Er- 
scheinung als eine „Emanzipation“ vom Brutzwang, als sekundäres 
Verhalten (Asnsy 1929, StrEsEMmAnN 1927/34). Es scheint mir, 
dass diese so gegensätzliche Auflassung vor allem davon herrührt, 
dass die Aufmerksamkeit der Forscher stets in besonderem Masse 
den relativ komplizierten Fortpflanzungshandlungen zugewandt 
war, die wir bei Leipoa ocellata oder Alectura lathami beobachten. 
In der Eiablage anderer Formen, so von Megacephalum maleo, 
Eulipoa wallacei und einzelner Megapodius-Arten, tritt infolge der 
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Einfachheit der ganzen Verrichtungen das Reptilienmässige so 
sehr hervor, dass kaum ein Zweifel darüber bestehen bleibt, dass 
hier ein eigenartig primitives Verhalten von Vögeln vorliegt. Alle 
erwähnten Formen legen ihre Eier in tiefe Gruben in Sand oder 
Kies, andere führen diese Art der Eiablage nur am Meeresstrande 
durch, legen dagegen ihre Eier im Waldinnern in lockere Erde 
(Megapodius duperreyi z. B.). Den Beweis der Primitivität dieses 
Brutverfahrens möchte ich freilich nieht aus dieser auffälligen 
Übereinstimmung mit der Eiablage der Kriechtiere allein ableiten; 
vielmehr sehe ich ihn ın der Tatsache, dass der Entwicklungsgang 
der Grossfusshühner sich in allen Zügen fast restlos in das Bild 
der ursprünglichen Ontogenese einordnet. 

Dass einige Arten eine komplexere Bruttechnik zeigen, ist nicht 
verwunderlich: gibt es doch keine einzige Vogelgruppe, in der 
sich nieht eine oft sehr beträchtliche Evolution der Fortpflanzungs- 
art nachweisen lässt. So muss man wohl auch das umständlichere 
Verfahren von Alectura und Leipoa als Ergebnis einer besonderen 
Evolution innerhalb der Megapodiden bewerten. Die ungleiche 
Entwicklungshöhe der verschiedenen Gattungen manifestiert sich 
ja auch in der Gestalt der Reifeform; so haben Megacephalum 
maleo und manche NMegapodius-Arten (M. duperreyi, freycineti, 
pritchardi) den primitiveren diastataxischen Flügel, während 
andere Arten von Megapodius sowie Alectura und Talegallus den 
evoluierten eutaxischen Bau zeigen (Steiner 1917). Dass gerade 
Megacephalum den primitiven Bau, Alectura aber den höheren 
Formzustand aufweist, scheint mir in bezug auf die hier vertretene 
Einschätzung ihrer Fortpflanzungsart nicht unwesentlich. Da bei 
der Beurteilung der evoluierteren Formen das Gewicht bald auf 
die auch hier nachweisbaren ursprünglichen Züge, bald auf die 
höher entwickelten Besonderheiten gelegt wird, so ist die Ver- 
schiedenheit der Auslegung, auf die hingewiesen worden ist, nicht 
erstaunlich. 

Die Primitivität der Eiablage der Megapodiden wird noch betont 
durch die sich immer stärker aufdrängende Gewissheit, dass in der 
grossen Mehrzahl der Fälle keine komplizierten „Gärungsöfen“ 
verwendet werden, sondern dass lediglich die Sonnenwärme und 
die in beträchtlichem Masse vom Embryo erzeugte Wärme die für 
die Entwicklung notwendige Temperatur liefern. MEYER und 
STRESEMANN (1928) haben dies bereits betont; 1929 ist durch die 
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sorgfältigen Studien von LEAKE (mitgeteilt von Asugy 1929) auch 
für Lerpoa ocellata, also für eine evoluierte Form, nachgewiesen 
worden, dass die als Gärungsöfen betrachteten Bruthaufen keine 
Gärungeswärme entwickeln. Die Besonderheit ım Verhalten von 
Leipoa beruht auf den Instinkten, welche den Vogel bei der 
Regelung des Wärmehaushaltes am Brutorte lenken: an sonnigen 
Tagen wird die Sanddecke über den Eiern verringert, nachts wird 
der warme Sand als Wärmespeicher über den Eiern aufgehäuft. 
An bedeckten Tagen aber lassen die Vögel das Nest ganz m Ruhe 
und verhindern so eine allzu starke Abkühlung. 

Das Auschlüpfen der Jungvögel ist eigenartig durch das Fehlen 
des Eizahns (oder der Eischwiele), welcher bei den Vogelembryonen 
diesen Vorgang gewöhnlich einleitet. Zwar ist das Fehlen dieser 
Eischwiele, soweit mir die Arbeiten über Grossfusshühner zugänglich 
waren, nirgends ausdrücklich festgestellt; er wird indessen auch nie 
erwähnt. Bei einem eintägigen Jungen von Megacephalum maleo 
und einem wohl gleich alten von Megapodius eremita, die sich in 
der Sammlung des Naturhistorischen Museums befinden, sieht man 
keine Spur eines Eizahns. Die Frage, ob er etwa embryonal 
angelegt wird, bleibt offen; dagegen zeigen mehrere Beobach- 
tungen einwandfrei, dass er sicher nicht die Rolle eines Eibrechers 
übernimmt. Bei Alectura lathami sprengt der Jungvogel durch 
die Kraftentfaltung seiner Gliedmassen die am Ende der Embryonal- 
zeit sehr brüchige Schale, die in viele kleine Stücke zerfällt 
(OustaLEt 1880/81, DELAcoUR 19535). 

Dieses von der Norm der Vögel abweichende Verhalten verdient 
grössere Beachtung, als es sie bisher gefunden hat; doch wird erst 
eine genauere embryologische Untersuchung zeigen können, ob die 
Eischwiele den Megapodiden primär fehlt. Ihre Evolution ist ja 
aufs engste verbunden mit der des Hornschnabels der Vögel, und 
die grundverschiedene Gestaltung des Eibrechers bei den ar- 
chaischen Reptilien (Hornschwiele) und den progressiven Squa- 
maten (Zahnbildung des Praemaxillare) lässt die Vermutung zu, 
dass sich das Hilfsorgan des Schlüpfens bei den verschiedenen 
primitiven Reptilien weitgehend unabhängig entwickelt habe. Der 
Nachweis des primären Fehlens dieser Bildung bei den Mega- 
podiden spräche dafür, dass sich auch die Eischwiele wie andere 
Sonderbildungen der Embryonalperiode erst relativ spät in der 
Evolution der Urvögel gebildet hat. 
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Der Jungvogel der Grossfusshühner ist der einzige Nestflüchter 
unter den flugfähigen Vögeln, der beim Verlassen des Kies kein 
Dunenkleid trägt. Die Kückentracht ist ein typisches Gefieder aus 
einfachen Konturfedern mit stark entwickelten Schwungfedern, die 
bei Alecetura lathami bereits 8 cm messen. Die Vorstellung, dass 
der junge Nestflüchter ein Dunenkleid tragen müsse, war bis vor 
Kurzem so eingewurzelt, dass man immer wieder die von STUDER 
(zit. n. BLaszyk 1955) auf Grund einer sehr oberflächlichen Prüfung 
der embryonalen Verhältnisse gegebene Darstellung zitiert findet, 
wonach ein Erstlingskleid aus Dunen vorhanden sei, aber bereits 
im Ei abgestossen werde. Die Beobachtungen von Braszyk (1955) 
zeigen, dass diese Auflassung auf einem Irrtum beruht. Wohl wird 
im Ei der Megapodiden ein Federkleid angelegt, von dem einzelne 
Federn schon während der Embryonalzeit abgestossen werden. 
Diese ersten Federn sind aber Konturfedern mit einem basalen (!) 
Dunenteil und weichen nur durch die grössere Ausdehnung des 
basalen Dunenteils und die etwas lockerere Struktur der Fahne 
von der nächsten Federgeneration ab. Die Tracht des schlüpfenden 
Jungtiers der Megapodiden hat dieselben entgegengesetzten Deu- 
tungen erfahren wie die Eiablage dieser Vögel. So erklärt Franz 
(1924) zwar die Fortpflanzungsart der Grossfusshühner geradezu 
als die des Urvogels, sieht aber doch den weit entwickelten Schlüpf- 
zustand des Jungen als einen sekundären Erwerb an. Nach der 
Begründung die im vorhergehenden Abschnitt für unsere Vor- 
stellung vom schlüpfenden Primitivvogel gegeben worden ist, 
müssen wir in der auffälligen Übereinstimmung des Megapodiden- 
jungen mit der Erscheinung des Altvogels einen Beweis für die 
Ursprünglichkeit dieses Zustandes sehen. Ebenso entspricht es 
unserer Auffassung vom Gebaren eines primitiven Jungvogels, wenn 
das Megapodidenjunge den Nestort als selbständiges, unabhängiges 
Wesen verlässt, sofort seine Nahrung zu suchen versteht und fähig 
ist, geringe Strecken zu fliegen, gerade so weit, um bei der Flucht 
oder nachts im Gebüsch aufzubäumen, wie das auch die Alten tun. 

Die lange Dauer der Embryonalperiode der Grossfusshühner 
muss auch als ein ursprüngliches Merkmal angesehen werden. Die 
Entwicklungszeit ist freilich nur für wenige Megapodideneier genau 
bekannt. Die zuverlässigsten Angaben deuten auf eine unterste 
Grenze von etwa AO Tagen (Aleetura lathami, Deracour 1955); 
für Leipoa ocellata gibt Asngy (1929) die sichere Zahl von 59-63 
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Tagen an, was der alten Angabe bei OustALEr von wenigstens 
acht Wochen entspricht und in schroffem Gegensatz zu anderen 
Mitteilungen von 40 Tagen steht. Allen Angaben über Entwick- 
lungszeiten unter 40 Tagen misstraue ich, nicht um der hier ver- 
tretenen Grundsätze willen, sondern weil die Unsicherheit dieser 
Mitteilungen zu deutlich hervortritt. Die Entwicklungszeiten 
zwischen 40 und 60 Tagen fügen den Zustand der Megapodiden 
zwischen den der Reptilien und den der evoluierteren Vogeltypen 
ein; die längsten bei Vögeln festgestellten Brutzeiten entsprechen 
annähernd der kürzesten Embryonalperiode bei Reptilien 
(PorTMmANN, 1935). 

Primitiv ist auch die grosse Eierzahl eines Geleges. Zwar bietet 
die Literatur über Megapodiden auch hier nur wenig Sicheres; doch 
ist für Leipoa ocellata ein Gelege von 11 Eiern, für Aleetura die 
Zahl von 12-16 Eiern festgestellt. 

Das Wachstum der jungen Megapodiden verdiente eine genaue 
und vertiefte Analyse. Es verläuft verhältnismässig rasch, wenn 
man an Reptilienzuständen misst, aber sehr langsam, wenn evoluierte 
Vögel den Masstab liefern. Für Aleetura lathamı wird eine Wachs- 
tumsperiode von 9 Monaten angegeben (DeLAcour 1955); Bemer- 
kungen, wie die, dass sich die Jungen bereits nach drei Monaten 
nicht mehr von den Alten unterscheiden lassen, beziehen sich wohl 
auf das Aussehen, besonders auf das Gefieder, aber nicht auf die 
Körpergrösse. Da mir keine Untersuchungen über das Wachstum 
dieser Gruppe möglich waren und auch die Literatur über Gross- 
fusshühner keine sicheren Daten bot, so muss ich die wesentlichen 
Eigenheiten des primitiven Wachstums bei Vögeln am Beispiel der 
eigentlichen Hühner darstellen (s. den nächsten Abschnitt). 

Vergleicht man die verschiedenen Erscheinungen der Ontogenese 
von Grossfusshühnern mit den Merkmalen der primitiven Vogel- 
entwieklung, so wird man eine geradezu erstaunliche Überein- 
stimmung feststellen müssen. Dabei muss nochmals betont werden, 
dass die Serie der ursprünglichen Merkmale ganz unabhängig von 
der Beurteilung der Megapodiden aufgestellt wurde und ihre volle 
Gültigkeit behalten würde, auch wenn wir keine Megapodiden- 
zustände beobachten könnten. Ich bezeichne auf Grund dieser 
Übereinstimmung die Ontogenese der Grossfusshühner als die 
primitivste Entwicklungsart unter den heute lebenden flugfähigen 


Vögeln. 
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Dass dieser Ursprünglichkeit des Entwicklungstypus auch der 
archaische Charakter der Reifeform bis zu einem gewissen Grade 
entspricht, darf bei dieser Gelegenheit betont werden. Mag auch 
die Stellung der Gesamtordnung der Hühnervögel im System um- 
stritten sein: als eine ‚zentrale, alte, wenig spezialisierte Vogel- 
gruppe“ sind sie stets aufgefasst worden und stets ist auch den 
Megapodiden die Stelle der primitivsten Hühnergruppe zuerkannt 
worden. 


3. Das postembryonale Wachstum der Hühner. 


Da keine genaue Analyse des Wachstums der Megapodiden vor- 
liegt, muss die vorangegangene Darstellung der primitiven Vogel- 
ontogenese durch Beobachtungen über das Wachstum von eigent- 
lichen Hühnervögeln ergänzt werden, um unserem Bilde der ur- 
sprünglichen Verhältnisse noch einige wichtige Züge beizufügen. 

Die Untersuchungen über das Wachstum der Hühner, soweit sie 
nicht nur der züchterischen Praxis dienen wollen, verfolgen alle 
die Absicht, durch Vergleich mit den Verhältnissen bei anderen 
Wirbeltieren allgemeinere Gesetze des Wachsens zu ermitteln. Die 
Tatsache, dass bei manchen Arten die verschiedensten Organe eines 
Tieres in Gewichts- oder Längenentwicklung sehr ähnliches Wachs- 
tum zeigen — ein Umstand, der sehr drastisch durch LATımErs 
(1924) wertvolle Untersuchungen an Hühnern demonstriert wird — 
gilt als Anzeichen dafür, dass trotz der sehr abweichenden Stofl- 
wechsel- und Differenzierungsprozesse in den verschiedenen Or- 
ganen eines Tiers gewisse gleichartige Grundprozesse das Phänomen 
des „Wachstums“ bewirken. 

Unsere Arbeit geht nicht von dieser Problemstellung aus; sie 
sucht nicht Gemeinsamkeiten im Wachstum verschiedener Formen 
zu ermitteln, sondern stellt sich die Aufgabe, im Gegenteil die 
gruppentypischen Besonderheiten zu erkennen und die Beziehungen 
zwischen Wachstumsmodus und evolutiver Stellung der betreffen- 
den Gruppen festzulegen. Diese besondere Bedeutung der Wachs- 
tumsprozesse ist bisher bei Hühnern — wie übrigens auch bei 
andern Formen — nicht dargestellt worden. Wohl hat L. KAurman 
(1927) auf wesentliche Unterschiede gegenüber den Vorgängen bei 
Tauben hingewiesen; doch geschah dies, um den physiologischen 
Gegensatz von Nestflüchtern und Nesthockern hervorzuheben. 
STREICH und SWETOSAROW (1957) machen auf bedeutende Unter- 
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schiede im Wachstum der Hühner und Enten aufmerksam, und 
setzen diese Verschiedenheiten in Beziehung zum Milieu der beiden 
Vogeltypen, ohne indessen die Art dieser Milieubeziehung schärfer 
zu präzisieren. Auch in den allgemeineren Darstellungen des post- 
embryonalen Wachstums, wie sie STRESEMANN (1927-34) und 
GROEBBELS (1952) geben, ist der Gesichtspunkt, von dem unsere 
Untersuchung ausgeht, nie zur Geltung gekommen. 

Die Arbeit von Larımer bietet alle Grundlagen; ihr wurde das 
Material für unsere Kurven entnommen. Zur Ergänzung dienen 
Angaben über das Wachstum von Rebhühnern und Bankiva- 
hühnern, die durch eigene Beobachtungen gewonnen worden sind, 
sowie die von HEınrorn (1924-32) mitgeteilten Zahlen. Da mein 
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Material über die Entwicklung des Bankivahuhns nicht umfang- 
reich genug ist, um statistisch verarbeitet zu werden, so werden 
hier lediglich die Messungen über die Entwicklung eines einzelnen 
Bankivahahns mitgeteilt (Tab. 1) der sich nach vergleichenden 
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Die Kurven von 1 a) sind nach den Angaben LaATımErs (1924) 
zusammengestellt; die von 1 b) geben eigene Messungen wieder. 
Die Masstäbe links beziehen sich auf das Totalgewicht, die 
rechts angebrachten dagegen auf das Gewicht einzelner Organe. 


Beobachtungen völlig arttypisch entwickelt hat. Die Beobach- 
tungen am Bankivahuhn verfolgten vor allem den Zweck, durch 
Vergleich dieser Stammform mit den durch Zucht ausgelesenen, 
oft recht abweichenden Mutationen des Haushuhns festzustellen, 
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ob die Wachstumsverhältnisse der Haushühner als gruppentypisch 
gelten dürfen. Die bewusste und unbewusste Selektion durch den 
Menschen hätte ja sehr leicht spezielle Varianten des Wachstums 
aus praktischen Gründen begünstigen können. Der Vergleich der 
Längen- und Gewichtsentwicklung beim Bankivahuhn mit den 
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Zahlen LArımErs, die für weisse Leghornrassen gelten, zeigt aber 
klar, dass die Wachstumsprozesse bei der domestizierten Form 
durchaus gruppentypisch ablaufen. 

Die Gewichtskurve, die stellvertretend als Ausdruck der gesamten 
Wachstumsverhältnisse dienen mag, zeigt ein langsames, stetiges 
Zunehmen des Gewichts, das auch zu einer Zeit noch gleichmässig 
andauert, wo der Jungvogel im Gefieder längst den Alten gleicht. 
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Die Hühner gehören zu den wenigen Vogelgruppen, bei denen 
Jungtiere, die im Übrigen den Altvögeln gleichen, sich durch 
Grössenunterschiede erkennen lassen. Das Längenwachstum ist 
beim Leghornhahn etwa um den 140., bei der Henne etwa um den 
106. Tag des postembryonalen Lebens abgeschlossen. Das weitere 
Ansteigen des Gewichts beruht auf der Massenzunahme einzelner 
innerer Organe und auf der Anhäufung von Fettreserven (Abb. 1a). 

Die Langsamkeit und der charakteristische Verlauf der Wachs- 
tumsprozesse wird erst recht deutlich, wenn wir Hühnertypen mit 
anderen Vögeln von annähernd entsprechendem Endgewicht ver- 
gleichen. Zu diesem Zweck wurden in Abbildung 2 drei Hühner- 
arten mit Sperlingsvögeln von ähnlichem Gewicht zusammenge- 
stellt!. In allen drei Fällen ist der Kurvenlauf für die beiden 
Partner völlig verschieden: der Sperlingsvogel wächst sehr rasch; 
er erreicht in zwei Wochen bei den kleinen, in etwa vier Wochen 
bei den grossen Formen das Mittelgewicht der Art, wobei der 
Anstieg in den ersten postembryonalen Tagen besonders auflällig 
ist. Bei den Hühnervögeln steigt die Kurve in der ganzen post- 
embryonalen Zeit gleichmässig an. Mit Absicht wurden auch die 
Gewichtsverhältnisse bei der Wachtel dargestellt; sie ist unser 
leichtester Hühnervogel und erreicht deshalb schon in sechs Wochen 
ihr Mittelgewicht: trotzdem zeigt der Vergleich mit dem Wachstum 
der Amseln, dass auch der leichte Hühnervogel im Wachstum 
seinen Verwandten gleicht. Die Wachstumskurve ist 
vom der absoluten Grosse des Vogels nur in 
geringfügigen Einzelheiten beeinflusst; 
Ener Gesbalt. ist "ein gruppentypisches 
Merkmal. 

Die Abbildung 3 zeigt die Gewichtskurve von Hühnern im 
Gegensatz zu verschiedenen etwa gleich schweren Vogelarten: dem 
primitiven Typus des Huhns wurden eine ebenfalls relativ tief- 
stehende Form (Wildente), sowie zwei evolutiv hochstehende 


! Als normale Mittelgewichte für die dargestellten Arten dürfen etwa 
die nachstehenden Werte angenommen werden: 


jeAmsele Durausımerulonae ee: IIWE 

\ Wachtel (Coturnix coturniz L) - . .. . 110 g 

b Rabenkrähe (Corvus corone L) . ... . 500 8 
Rebhuhn (Perdix perdix L.). -: . . . . . 400-450 g ({) 

akolkraben (Gorzusseorae IN)E2 232 227% 1200 8 


© | Bankivahuhn (Gallus gallus L.) -. . . . . 1000 g (8) 
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Arten (Milan und Kolkrabe) gegenüber gestellt. Der Verlauf der 
Wachstumskurve unterscheidet auch hier die verschiedenen Typen 


in charakteristischer Weise: das postembryonale 
Wachstum verläuft bei steigender Evolu- 
tion des Typus — annähernd gleiche Ger 
wichtsverhältnisse vorausgesetzt — rascher. 
Die allgemeinen Wachstumsverhältnisse der Hühnervögel ent- 
sprechen sehr auffällig denen bei Reptilien — also dem Ahnen- 
1100: Se ae 1100: 
Enogewichf Q, I 
1000 : ur? mder! € 1000 
| Tan 900 
za y 
e} N 
i WK 800 
“ 
, 700 
Zum 600 
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700 
{ 300 
200 
100 
u 
2 4 6 8 /O Wochen 
ABB. 3. 


Die als Endgewicht eingetragene Linie bezeichnet nur die 
Grössenordnung des Gewichtes der gewählten Arten. 


zustand der Vögel; wir können die Wachstumskurve geradezu 
als die eines Reptils bezeichnen, dessen Wachstum durch Homoio- 
thermie beschleunigt ist, während die Mehrzahl der heutigen Vögel 
besondere noch zu erörternde Verhältnisse aufweist (PORTMANN 
1936). 

Das Wachstum der einzelnen Organe des Huhns zeigt einen ganz 
ähnlichen Verlauf wie das des gesamten Körpers. So ist das Längen- 
wachstum des Kopfes und der Beine beim Leghornhuhn zur gleichen 
Zeit beendet wie das des Körpers, das der Flügel beim Hahn nur 
10 Tage vorher (am 130. Tag), bei der Henne genau gleichzeitig 
mit dem Erreichen der definitiven Grösse (105. Tag) (Abb. Aa). 
Meine Messungen am Bankivahahn zeigen, dass die endgültige 
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Länge des Kopfes (ohne Schnabel), des Kamms, des Unterarms, 
der Hand und der Mittelzehe in der Zeit vom 97. bis 118. Postem- 
bryonaltag erreicht wird. In Anbetracht der sehr langsamen 
intwicklung darf das Wachstum auch in diesem Falle für die 


verschiedenen Organe als gleichmässig bezeichnet werden. Der 


400, MM d 
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200 


20 40 60 80 700 720 740 


PART er —e mm 


o 
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Lauf u. Miftelzehe 


Brostbeinlänge 


4 & 12. 76 20 2% 28 


ABB. A. 


Die Kurven in 4 a) sind nach den Angaben Lartımers (1924) 
gezeichnet; 4 b) gibt eigene Messungen wieder. 


zeitliche Unterschied gegenüber den Angaben Larımers erklärt 
sich leicht: einmal sind Larımers Zahlen statistische Mittelwerte, 
denen im individuellen Fall beträchtliche Schwankungen ent- 
sprechen, anderseits mass er stets die Gesamtlänge der Extremi- 
täten oder des Kopfes mit dem Schnabel, sodass geringere Unter- 
schiede in der Entwicklung einzelner Teile, die in meinen Zahlen 
hervortreten, verwischt werden. Die in meiner Tabelle enthaltene 


294 A. PORTMANN 


Angabe über die Lauflänge beim Bankivahahn bedarf einer Er- 
klärung: sicher erreicht auch der Lauf seine definitive Länge vor 
dem hier angegebenen 145. Tag; leider mussten aber unsere Mes- 
sungen während eines Monats etwa unterbrochen werden (vom 
118. bis zum 145. Tag), sodass das Datum nicht genau angegeben 
werden kann. Die relative Gleichzeitigkeit der Entwicklung der 
beiden Extremitäten beim Huhn wird auch von STREICH und 
SWETOSATOW als Gegensatz zu den Verhältnissen bei Enten 
hervorgehoben. 

Auch das Wachstum der inneren Organe des Huhns erfolgt 
durch langsamen und gleichmässigen Zuwachs, wie bereits CRAMPE 
(1872 zıt.n. Gapow) und Gapow (1879) betont haben. Die Zahlen 
für Darm und Leber in der Abbildung 1a illustrieren diese Tat- 
sache. Wir dürfen also das Wachstum der einzelnen Organe des 
Huhns im Sinne von Huxrey und Teıssıer (1936) als weitgehend 
„isometrisch“ "bezeichnen. 

Diese Eigenart äussert sich auch im frühen Auswachsen der 
Schwungfedern und führt zum frühen Gebrauch der Flügel, wie er 
bei keiner andern Vogelgruppe beobachtet werden kann. Die 
Fähigkeit, sich flatternd vom Boden zu erheben und so bei der 
Flucht oder des Nachts im Gebüsch aufzubäumen, wird bei ver- 
schiedenen Hühnerarten etwa in den nachfolgenden Zeiten erreicht: 


Tragopan l. postembryonaler Tag 
Graeiden 2 BE. er Il, + .s 
Pfau und Argusfasan . 3 a Re 
Bankıyalı ns 8. ” AR 
Schopiwaechtel2, . „ae 2m: 29: nr ” 
Birkhuhn 77... 2m li! en = 
Wachtel... 2... :. Sm. n ° 
Rebhuhne He el MM 5, 
Hasanar a: ee are a je 
Auerhühn 2. et ee N en in 
Truthuhn er ee ee er ” 


Diese Zahlen sind vielleicht nicht einmal die frühesten für 
manche der angegebenen Arten. Frühe Flugfähigkeit ist ein 
primitives Merkmal, das den Jungvogel dem Elterntier in Bau 
und Lebensart angleicht. Nur ein Teil der Schwungfedern ist 
beim Sehlüpfen des Hühnchens bereits gebrauchsfertig, beim 
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Weiterwachsen von Unterarm und Hand fügen sich neue Federn 
dieser kleinen Tragfläche an, und die früh einsetzende Schwingen- 
mauser sorgt dafür, dass während des späteren Wachstums stets 
ein gebrauchsfertiger Flügel vorhanden ist. Der Verlauf dieser 
für die Hühner charakteristischen frühen Schwingenmauser ist von 
Heınrorn (1924-32) und anderen beschrieben worden. 

Die relative Isometrie der Wachstumsprozesse bei Hühnern steht 
im Zusammenhang mit der Tatsache, dass der junge Hühnervogel 
vom Moment des Schlüpfens an einen hohen Grad von Selbständig- 
keit besitzt und, wenn auch unter dem Schutz und der Führung 
der Mutter, als typischer Nestflüchter selbständig seine Nahrung 
sucht. Diese Art der Lebensführung setzt eine gleichmässige, 
harmonische Ausbildung der verschiedenen Organe voraus, wie sie 
auch den Eltern eigen ist. Der funktionale Zusammenhang zwischen 
früher Selbständigkeit und isometrischem Wachstum ist indessen 
nur eine Feststellung, keine Erklärung der Isometrie. Eine Er- 
klärung solcher Eigenheiten der Ontogenese durch den Nachweis 
von Beziehungen zu Milieuverhältnissen muss nachdrücklich 
abgelehnt werden. Das ontogenetische Merkmal kann erst Anpas- 
sungswert haben, wenn es bereits vorhanden ist; wir erfahren also 
durch die Feststellung einer Beziehung zum Milieu nichts über die 
Faktoren, die zu seiner Entstehung geführt haben. 

Eine biologische Erklärung der Isometrie des Wachstums kann 
nur gefunden werden, indem diese Erscheinung in einen grossen 
Zusammenhang gestellt und ihr dadurch eine Bedeutung gegeben 
wird. Den grössten, uns noch einigermassen zugänglichen Zu- 
sammenhang gibt uns die Stammesgeschichte einer Tiergestalt, 
ihre Evolution, und in diesem weitesten Blickfelde erhält denn 
auch die relative Isometrie des Wachstums der Hühnervögel eine 
tiefere Bedeutung. Eine solche Erklärung durch Einfügen eines 
Tatbestandes in evolutive Zusammenhänge behält auch dann 
ihren Wert, wenn durch kausal-analytische Untersuchungen 
einzelne Glieder des Faktorensystems aufgedeckt werden, durch 
dessen Wirken dieser Tatbestand realisiert wird. Die kausal- 
analytische Erklärung kann weder im Widerspruch zu der hier 
angestrebten stehen, noch vermag sie unsere Deutung etwa hin- 
fällıg zu machen; denn das Geschehen der Evolutionsprozesse spielt 
sich ın einer Grössenordnung ab, die sich der kausal-analytischen 
Forschung entzieht. 
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Isometrie des Organwachstums ist ein Grundzug der Tetrapoden- 
struktur und damit auch des Reptilientypus (nur bei besonders 
tiefgehenden Metamorphosen der Anuren treten Allometrien auf, 
die durchaus sekundäres Gepräge tragen). Die Isometrie 
Ist "a so em Ahnen mrememan en md drammkieeken 
primitives Merkmal der Vogelorganisation. 
Je weniger weit sich eine Vogelform vom 
Ahnentypusentfernt, desto ausgesprochener 
wird die Isometrie der Organentwicklung 
auftreten: sie ist in der Tat am auflälligsten bei den Mega- 
podiden und beı den eigentlichen Hühnervögeln, während evolutiv 
höher stehende Gestalten durch oft sehr ausgeprägte Allometrie, 
eine Dissonanz im Entwicklungsablauf der einzelnen Körperteile 
ausgezeichnet sind. Nur ım evolutiven Zusammenhang, als ein 
auffällig konservatives Merkmal kann die Isometrie der Wachs- 
tumsverhältnisse bei Hühnern sinnvoll gedeutet werden. Der Wert 
der frühen Flugfähigkeit — eine Folge der Isometrie —, die Mög- 
lichkeit, früh aufzubäumen und sich so vor Gefahren zu schützen, 
wird durch unsere Deutung nicht bestritten ; aber diese Konsequenz 
eines besonderen Wachstumsprozesses darf nicht, wie das manchmal 
geschieht, als eine besondere Art von „Ursache“ dieses Geschehens 
eingesetzt werden. 

Nur eine synthetische, vergleichende Untersuchung der ge- 
samten Ontogenesemerkmale kann die hier hervorgehobene „evo- 
lutive Wertigkeit“ der Wachstumsvorgänge aufdecken; denn nur 
die Ermittlung der allgemeinen Primitivmerkmale eines Onto- 
genesetypus gibt uns die Sicherheit, einzelne Eigenschaften, wie 
etwa die des Wachstums, in ihrer evolutiven Bedeutung zu erfassen. 

Wer die Möglichkeit evolutiver Zusammenhänge bei biologischen 
Untersuchungen ganz ausser Betracht lässt, wird zu Deutungen 
geführt, die uns den Einblick in komplexe Zusammenhänge völlig 
verschliessen. Die Untersuchungen von STREICH und SWETOSAROW 
(1957) bieten ein aufschlussreiches Beispiel dafür. Die beiden 
Autoren schreiben anlässlich des Vergleichs der Wachstums- 
vorgänge an den Extremitäten von Hühnern und Enten (p. 143): 

„Das Wachstum beider Extremitäten verläuft bei den Hühnern 
mehr synchron, und der Moment der Entwicklung des Flugapparats 
fällt mit dem Beginn des postembryonalen Wachstums zusammen. 
Charakteristisch ist, dass sich dementsprechend die Entwicklung 
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der Schwungfedern verändert. Auf Abbildung 5 (der Autoren) 
sehen wir, dass bei den Hühnern die Schwungfedern, deren Anlage 
noch in der embryonalen Periode vor sich geht, ihr Wachstum 
schon in den ersten 30-40 Tagen nach dem Schlupf beenden, das 
ist gerade in einem Alter, wo bei den Enten die Anlage erst beginnt. 
Die Verschiebung des intensiven Wachstums der Muskulatur und 
der Gefiederentwicklung auf einen früheren Zeitpunkt ist bei den 
Hühnern von keinen Veränderungen begleitet in den Beziehungen 
beider Prozesse im Vergleich mit den Enten. Folglich besteht 
zwischen dem Wachstum der einzelnen Teile des Skeletts der 
Extremitäten, ihrer Muskulatur und Befiederung eine bestimmte 
Korrelation.“ 

STREICH und SWETOSAROW stellen also bei Hühnern eine Ver- 
schiebung des intensiven Wachstums der Flügelmuskeln und des 
Fluggefieders auf einen früheren Zeitpunkt fest. Diese Erscheinung 
in der Ausbildung der Vorderextremität ist aber nur eine „Ver- 
schiebung“, wenn sie auf die Verhältnisse bei Enten bezogen wird, 
wenn diesen also der Charakter einer Norm, eines Ausgangszu- 
standes zuerkannt wird. Es liegt mir ferne, anzunehmen, die beiden 
Autoren betrachteten die Wachstumsverhältnisse bei Enten als 
besonders typische Norm; es scheint mir eher, dass sie den Fall 
der Hühner auf die Verhältnisse bei Enten beziehen, weil sie sich 
eben mit dieser Vogelart beschäftigen. In diesem Falle ist aber 
der Ausdruck „Verschiebung“ irreführend, da ja dem Bezugs- 
system keine objektive Bedeutung zukommt. 

Die vergleichende ontogenetische Untersuchung bietet uns 
dagegen eine Norm, einen Ausgangspunkt für Vergleiche, zwingt 
sie uns doch zum Schluss, dass die ontogenetischen Zustände bei 
Hühnervögeln als sehr ursprüngliche zu bewerten sind. Von dieser 
Grundform aus betrachtet, muss das Wachstum der Enten als 
sekundärer, als abgeänderter Prozess dargestellt werden: bei den 
Enten hat eine „Verschiebung“ stattgefunden. Diese entgegenge- 
setzte Darstellung klärt dann auch sogleich jene weitere Feststellung 
von STREICH und SWETOSAROW auf: dass nämlich die von ihnen 
bei den Hühnern angenommene Verschiebung von keinen Verän- 
derungen in den Beziehungen des Wachstums der Muskulatur und 
der Gefiederbildung begleitet sei. Die Entwicklung der Hühner- 
extremitäten erfolgt eben, ihrem primitiven Gesamtcharakter ent- 
sprechend, nicht nur relativ gleichartig (isometrisch) in der Vorder- 
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und Hinterextremität, sondern ihr primitiver Charakter äussert 
sich ebensosehr in der Gleichmässigkeit der Entwicklung der ein- 
zelnen Teile einer Extremität, des Skeletts, der Muskeln und Federn, 
sowie der nervösen Beziehungen. Die Gestaltung der Entenextre- 
mitäten dagegen zeigt nicht nur die zeitliche Verschiedenheit 
in der Ausbildung von Flügel und Bein, sondern auch eine 
Dissoziation (Allometrie) der Entwicklungsvorgänge in den 
einzelnen Teilen des Flügels. 

Vergleiche wie die von STREICH und SWETOSAROW durchgeführ- 
ten können nur dann sinnvolle Resultate ergeben, wenn das 
Bezugssystem, in dem sie durchgeführt werden, nicht nur genau 
bezeichnet ist, sondern auch durch allgemeinere biologische Tat- 
sachen als das für den durchzuführenden Vergleich zu fordernde 
Ausgangssystem erwiesen wird. Das Bezugssystem für den Ver- 
gleich ontogenetischer Vorgänge kann aber nur durch die evolutive 
Ordnung der Erscheinungen gewonnen werden, weil diese gegen- 
wärtig die einzige Ordnung darstellt, welche den Anspruch erheben 
darf, Ausdruck von Verwandtschaftsbeziehungen der tierischen 
Formen zu sein. 


Il. DER SPÄTZUSTAND. 


Der Reichtum der gegenwärtig lebenden Vogelgestalten schliesst 
von vornherein die Annahme aus, diese Formenfülle sei ın einer 
einzigen Evolutionsreihe mit zunehmender Differenzierung erreicht 
worden. Die Evolution der Vögel ist in den verschiedensten Rich- 
tungen erfolgt und nur eine gründliche vergleichende Untersuchung 
wird die Frage entscheiden können, ob diese so verschiedenen Ent- 
wicklungsreihen in der Umgestaltung ihrer Ontogenese gewisse 
Gemeinsamkeiten zeigen, oder ob der Ontogenesetypus in ebenso 
divergenter Weise umgeformt worden ist wie die Gestalt des 
reifen Tiers. 

Die Beantwortung dieser Frage wird wohl am besten dadurch 
begonnen, dass wir an einer sicher als evoluiert zu bewertenden 
Vogelgruppe den Abstand ermitteln, der ihre Ontogenese von den 
Zuständen bei Primitivvögeln trennt. Die Grundlagen für die 
spätere allgemein vergleichende Untersuchung können nur an den 
am klarsten erkennbaren Verhältnissen mit einiger Hoffnung auf 
Sicherheit gewonnen werden. 
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Die grosse Ordnung der Sperlingsvögel (Passeres) bietet für 
unseren Versuch einen ganz besonders günstigen Ausgangspunkt, 
weil ihre evolutive Wertung als hochentwickelte Gruppe so gut wie 
unbestritten ist. Die Passeres stellen eine entschieden progressive 
Gruppe dar; ihre evolutive Entfaltung tritt uns in ihrer Arten- 
und Individuenzahl sowohl als in der weiten geographischen Ver- 
breitung entgegen; sie zeigt sich in der Einpassung in die verschie- 
densten Lebensräume und steht uns auch in der erstaunlichen 
Anpassung an die neuen Verhältnisse der menschlichen Kultu- 
deutlich vor Augen. 

Die Basis dieser Überlegenheit muss in der Gesamtkonstitution 
des Sperlingstypus gesucht werden. Die gesteigerte Leistungs- 
fähigkeit, welche die Passeres vor anderen Vogelgruppen auszeichnet, 
reiht ihre Evolution in die von SEWERTZOFF (1951) aufgestellte 
Gruppe der „Aramorphosen“ ein. Der Sperlingstypus zeigt in 
hohem Masse jene Vereinigung von Differenzierung und Zentrali- 
sation, die Franz (1955) als „Elevation“ oder ‚Vervollkommnung“ 
bezeichnet. Als Zentralisation im weitesten Sinne des Wortes muss 
die Evolution des Sperlingstypus zu geringerer Körpergrösse 
bezeichnet werden. Die Morphologen sind darin einig, dass die 
Ahnen der Gruppe grösser als die Mehrzahl der heutigen Vertreter 
waren. Als Zentralisation muss auch das Fehlen von exzessiven 
Körperbildungen bezeichnet werden, das die Gruppe der Passeres 
so gleichförmig gestaltet und ihre übersichtliche Gliederung zu 
einer der schwierigsten Aufgaben der Wirbeltiersystematik macht. 
Die wenigen Exzessbildungen werden nicht etwa durch Verlänge- 
rungen von Beinen, Flügeln oder Hals erreicht, welche gesteigerte 
Ansprüche an den Stoffwechsel des Organismus stellen würden, 
sondern sie werden durch tote Federbildungen verwirklicht, die 
nur während einer beschränkten Bildungsperiode erhöhten Stoff- 
umsatz verlangen. 

Die hohe Entwicklung und der auffällig starke Anteil des Zentral- 
nervensystems am Körperbau sind ebenfalls wesentliche Glieder 
dieser allgemeinen „Zentralisation“ — stellen sie doch überhaupt 
wichtige Kriterien für die fortschreitende Evolution bei allen 
Wirbeltiergruppen dar. Das Gewichtsverhältnis der Hemisphären 
zum übrigen Gehirn beträgt bei Sperlingsvögeln etwa 2,8-2,0 : 1, 
bei Hühnern dagegen nur etwa 1,1-0,95 : 1. In diesem Zusammen- 
hang darf auch auf die interessante Erscheinung hingewiesen 
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werden, dass ım Dressurversuch die für Singvögel für die Ent- 
stehung einer wirksamen Erfahrung nötige Zahl von Versuchen 
viel geringer ıst als bei Hühnervögeln (Mostrer, 1935). Das 
Studinm der Syrinxgestaltung oder das des eutaxischen Flügels 
bietet weitere Argumente für die Entwicklungshöhe der Passeres. 

Der ästhetische Gesamteindruck einer harmonischen Gliederung 
ist die Wirkung dieser auffälligen Zentralisation. Die Differen- 
zierung der Sperlingsgruppe wirkt sich in sehr geringen Proportions- 
verschiebungen und Grössenvariationen aus; sie zeigt sich vielmehr 
in einer Fülle von feinen Varianten der Färbung und der Anpassung 
des Verhaltens an besondere Lebensräume; sie entfaltet sich also 
in einer Weise, die nirgends die stammesgeschichtliche „Elevation“ 
des Gesamttypus preisgibt. 

Da nur wenige andere Vogelgruppen so auffällig das Gepräge 
eines hochentwickelten Typus zeigen, so werden wir die ÖOnto- 
genese der Sperlingsvögel als Beispiel eines hochevoluierten Ent- 
wicklungsganges untersuchen, wobei aber nie vergessen werden 
darf, dass die derart gewonnenen Ergebnisse vorerst nur für diese 
besondere Evolutionslinie der Vögel gelten dürfen. 

Schon eine oberflächliche Übersicht der vielen längst bekannten 
Tatsachen der Ontogenese von Sperlingsvögeln ermöglicht uns, der 
früher gewonnenen Serie von Primitivmerkmalen eine entsprechende 
Reihe von Eigenschaften einer evoluierten Ontogenese gegenüber 
zu stellen: 


1. Ablage der Eier in komplizierte Nester, im typischen Fall auf 
Bäumen oder an anderen über dem Boden gelegenen Nestorten. 
Auch in atypischen Fällen, bei Bodenbrütern, trägt das Nest das 
Gepräge eines Baumnestes. Bebrütung durch die Altvögel (= 
Wärmezufuhr durch den elterlichen Körper). 


2. Eierzahl eines Geleges gering, in der Regel unter 10. 


=) 


3. Embryonalperiode kurz, im typischen Fall unter 20 Tagen. 


4. Jungtiere beim Verlassen der Eihüllen den Eltern sehr un- 
ähnliche, mit besonderen Jugendorganen ausgestattete Nesthocker, 
die bis zum Erreichen der Flugfähigkeit und bis zum Abschluss des 
Wachstums auf Schutz, Ernährung und zeitweilige Wärmezufuhr 
durch die Altvögel angewiesen sind. 


5. Postembryonales Wachstum der Jungvögel sehr rasch; die 
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arttypische Körpergrösse wird annähernd mit der Flugfähigkeit 
oder schon vorher erreicht. 

Der Vergleich dieser Reihe mit der früher aufgestellten Gruppe 
primitiver Merkmale zeigt bereits in grossen Umrissen den ge- 
waltigen Evolutionsprozess, der den Ablauf der Ontogenese umge- 
staltet hat. Die nachfolgende Analyse der wichtigsten Eigenheiten 
dieser evoluierten Ontogenese gilt vor allem den Erscheinungen des 
Wachstums und der Ernährung, der Gefiederbildung und der Aus- 
gestaltung der Sinnesorgane. Andere Einzelheiten sind mehr als 
Ergänzung beigefügt worden, da sie Phänomene betreffen, die wohl 
allgemeiner bekannt sind, aber doch durch die evolutive Betrach- 
tung in ungewohntem Lichte eine neue Bedeutung gewinnen. 


1. Eierzahl eines Geleges. 


Die Eierzahl eines Geleges wird im Laufe der Evolution der 
Passeres reduziert. Der Vergleich der als primitiv ermittelten 
Verhältnisse und der bei Hühnervögeln gefundenen Eierzahlen mit 
den Gelegen von Sperlingsvögeln zeigt diese Verringerung deutlich. 
Am: drastischsten tritt sie uns entgegen, wenn man die Verhältnisse 
rein tropischer Vertreter der evolutiv extremsten Gruppen be- 
trachtet: die Megapodiden weisen Eierzahlen von 10-16 auf, wäh- 
rend die Passeres der heissen Zone auffällig oft nur die Zweizahl 
zeigen. Diese Reduktion steht sicher in einen: tieferen Zusammen- 
hang mit dem allmählichen Übergang zur Anlage von Baumnestern. 
Alle ornithologisch interessierten Biologen wissen, wieviel Versuche 
bereits unternommen worden sind, um dieZusammenhänge zwischen 
Eigrösse oder Eigewicht und Körpergewicht, oder zwischen Ei- 
grösse und Wachstumsgeschwindigkeit zu ermitteln (s. HEINROTH 
1922, GRroEBBELS 1932, 1937). So wertvoll das Sammeln dieses 
reichen Materials gewesen ist, so sind doch die wissenschaftlichen 
Einsichten, die wir dadurch gewonnen haben, recht dürftig. Auch 
diese Probleme werden einer Lösung erst näher gebracht, wenn —- 
neben andern Gesichtspunkten — die Frage der evolutiven Stellung 
bestimmter Vogeltypen und ihrer ontogenetischen Erscheinungen 
mitberücksichtigt wird. Eine dieser bisher zu wenig gewürdigten 
Tatsachen ist die Abnahme der Eierzahl eines Geleges im Laufe 
der Stammesgeschichte des passerinen Typus. Ich bin mir wohl 
bewusst, dass diese Feststellung erst der Ausgangspunkt für weitere 
Untersuchungen sein kann. So wird ja beispielsweise in dieser 
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Studie die Frage gar nicht berührt, wie das Aufziehen mehrerer 
Bruten in einer Fortpflanzungsperiode vom evolutiven Gesichts- 
punkt aus zu bewerten sei. Auch die Abhängigkeit der Eierzahl 
eines Geleges von den klimatischen Bedingungen ist noch nicht 
in diese Betrachtung eingefügt, da zur Zeit noch das Material für 
die Bearbeitung dieser Probleme gesammelt wird. Auch die Lösung 
solcher Fragen kann nur durch eine synthetische Verwertung aller 
zugänglichen Tatsachen erreicht werden, und unter diesen dürfen 
die mit der Evolution zusammenhängenden nicht fehlen. 


2. Nestbau. 


Dass die Ausbildung der komplizierten Nestbauinstinkte einer 
der wesentlichsten Teilprozesse der Evolution der Sperlingsvögel 
ist, braucht wohl kaum hervorgehoben zu werden. Diese Eigenart 
des Singvogellebens ıst von jeher von allen Naturfreunden mit 
einfühlender Liebe und Bewunderung als eine der wunderbarsten 
tierischen Handlungen beachtet worden. Die Nestbautechnik 
dieser Gruppe liefert übrigens eines der schönsten Beispiele für die 
eingangs vertretene These, dass Instinkthandlungen ebenso art- 
typisch oder gruppentypisch sein können, wie irgendwelche körper- 
liche Bildungen. Die wichtigen Untersuchungen von M. Nice 
(1953/34) am amerikanischen Singammer (Melospiza melodia) 
haben neuerdings durch eingehende Kontrolle einzelner Individuen 
gezeigt, dass von einer Vervollkommnung der Nestbautechnik im 
Laufe des Einzeldaseins nicht die Rede sein kann, sondern dass 
das erste Nest so vollkommen gebaut wird wie irgend ein späteres. 
Diese Tatsache hebt den Instinktcharakter dieser Kunstfertigkeit 
klar hervor. Der Typus des Nestes von Sperlingsvögeln scheint 
das Baumnest zu sein — die Nestbauten von Bodenbrütern unter 
den Passeres weisen ganz gleiche Bauart auf wie die der Baum- 
und Buschformen und unterscheiden sich deutlich genug von den 
Bodennestern primitiverer Vogelgruppen, wie wir sie etwa bei 
Hühnervögeln oder bei Regenpfeifern finden. 


3. Verkürzung der Embryonalperiode. 

Die Verkürzung der Brutzeit im Laufe der Evolution der sper- 
lingsartigen Vögel ist sehr auffällig. Der Evolutionsvorgang 
beginnt mit der bereits dargestellten Einrichtung des Brütens, 
welche aus einer poikilothermen eine homoiotherme Embryonal- 
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periode schafft. Während wir bei den eigentlichen Hühnervögeln 
trotz bereits beträchtlicher Verkürzung noch immer Brutzeiten 
von 20 bis 30 Tagen als Norm finden, schlüpfen die Jungen der 
grössten Sperlingstypen, der Raben, schon nach 18 Tagen, die der 
überwiegenden Mehrzahl der kleinen Formen bereits nach 12-14 
Tagen. Nur der australische Leierschwanz (Menura) der in vielen 
Hinsichten eine eigenartige Mischung von primitiven und einseitig 
spezialisierten Merkmalen zeigt, bebrütet sein einziges Ei während 
35 Tagen. 

Nicht alle Evolutionslinien der Vogelgestaltung zeigen die für 
Passeres charakteristische Verkürzung der Brutzeit. Bei manchen 
weit entwickelten Sturmvögeln ist wohl die Eizahl auf 2 oder 1 
reduziert worden, die Brutzeit bleibt aber vielfach eine sehr lange. 
Wie bereits gesagt, gilt unsere Untersuchung zunächst nur den 
Erscheinungen in der Evolutionslinie der Sperlingsartigen. 


A. Das postembryonale Wachstum. 


Die Untersuchung des Wachstums von Hühnervögeln hat 
gezeigt, dass die Gewichtskurve dieser Vögel als Repräsentant der 
Wachstumsvorgänge der einzelnen Teile gelten kann und dass die 
weitgehende Isometrie der einzelnen Organe mit der sehr frühen 
Selbständigkeit des Jungvogels zusammenhängt und in der 
Vogelontogenese als primitive Eigenschaft gelten muss. 

Ganz anders verläuft das Wachstum der evoluierten Vögel. 
Hier zeigen die verschiedenen Organe Wachstumsvorgänge, die so 
sehr von der Gesamtkurve der Gewichtsverhältnisse abweichen, 
dass sie als disharmonisch erscheinen und als allometrisch bezeichnet 
werden müssen. GROEBBELS hat 1852 (S. 724/5) schon darauf 
hingewiesen, dass diese Wachstumskurven nicht als gültige Reprä- 
sentanten des Wachstums der Einzelorgane aufgefasst werden 
dürfen. 

Um die Eigenart dieser Vorgänge hervorzuheben und ihre 
Zusammenhänge mit dem gesamten Ablauf einer evoluierten Onto- 
genese zu erfahren, wurde eine genauere Prüfung des Wachstums 
bei Staren (Sturnus vulgaris L.) durchgeführt und durch Beobach- 
tungen an anderen Passeres ergänzt. Junge Staren, deren Schlüpf- 
tag bekannt war, wurden im Laboratorium aufgezogen. Die 
Ernährung wurde den natürlichen Verhältnissen möglichst genau 
angepasst, vor allem was Fütterungszeit, Häufigkeit der Fütterung 
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und Nahrungsmenge anbetraf. Die Kontrolle von Jungstaren, die 
im Nest von ihren Eltern grossgezogen wurden, lieferte den Beweis, 
dass die Laboratoriumstiere sich ganz arttypisch entwickelten. 
Die Wägungen wurden stets am frühen Morgen vorgenommen, an 
völlig nüchternen Tieren, deren Kotabgabe jeweils durch Verfüttern 
einer geringfügigen Nahrungsmenge ausgelöst worden war. Die 
Zahlen geben also das genaue Körpergewicht. Die individuellen 
Unterschiede sind recht grosse, doch betreffen sie immer nur die 
absoluten Werte, nie aber den allgemeinen Charakter des Gesamt- 
ablaufs: die Gestalt der Gewichtskurve ist stets dieselbe. In der 
Tabelle 2 sind 8 von 17 genau beobachteten Versuchstieren in 
ihren Gewichtsverhältnissen dargestellt, wobei schwere und leichte 
Tiere ausgewählt wurden. Alle Staren erreichen in 


TABELLE 2. 


Postembryonale Gewichtsverhältnisse bei Staren. 


Postem- | 
|bryonal- No. 1 Nos. 2, 3 Nos 4,5 No. 6 NO. 7 No. 8 
| tag 

1 5 | 

2 8 

4 20 

5 22,0 20,6 20,9 

6 26,6 24,9 29,6 

7 28,8 26,9 27,6 

8 33,1 30,6 Da 

9 38,8 Sl 39,3 
10 43,0 43,9 44,5 
11 48,1 48,5 49,2 

12 HMO, 53,9 56,5 
13 Se 99,7 60,7 69,2 69,5 DR 
14 57,5 60,5 60,5 66,9 69,6 79,4 
15 64,0 60,7 61,6 66,9 13 RD 
16 66,5 61,6 64,4 702 ds) nr 
17 66,2 79,8 
18 61,8 67,1 70,3 76,1 83,5 
19 67,9 62,1 67,5 70,5 76,5 75,6 
20 67,2 597 62,2 6a 70,5 70,1 
Dr 68, ll 63,6 66,9 69,2 69,5 
22 53,9 60,5 63,9 67,9 68,4 
2 99,4 58,9 63,5 66,0 (N) 


(In der 2. und 3. Reihe sind die Gewichte von zwei verschiedenen Tieren 
eingetragen und durch fettgedruckte Ziffern, welche das letzte Gewicht des 
jüngern Stadiums bezeichnen, gesondert worden). 
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8er Zeit vom 17.-19. Postoembryonaltag ein 
Höchstgewicht; nachher sinkt das Gewicht etwas und ist 
kleineren Schwankungen unterworfen. Das Höchstgewicht muss 
als eine sichere Tatsache hervorgehoben werden; denn die Wägungen 
wurden gerade in der Spätphase des postembryonalen Nestlebens 
besonders genau durchgeführt. 

Ganz ähnliche Verhältnisse zeigt eine Aufzucht von Kleibern 
(Sitta europaea L.), die unter denselben Bedingungen wie die 
Jungstaren ernährt und gewogen wurden (Tab. 3). Auch der junge 
Kleiber erreicht ein Höchstgewicht, das bereits um den 24. post- 


TABELLE 9. 


Postembryonale Gewichtsverhältnisse beim Kleiber. 


| Postem- 
bryonaler Nos. 1, 2 No. 3 No. 4 No. 5 
Tag 
7 88. | 
9 10 | 
12 12,6 
13 a 
14 2 
15 AG 
16 16,5 
19 16,0 17,9 19,1 
20 KA 16,9 18,4 20,3 
21 21,4 18,6 21,0 21,6 
22 I) 20,5 2A 22,9 
23 22 20,8 3402 23,3 
24 22,8 2453 21.95 23,9 
26 241 22,05 22,8 24,0 
27 22425 2255 23,9 
28 23,2 2225 22,95 29.38 
29 22,65 2.3225 24,1 Beginn des 
Flatterns 
30 20 22,41 20825 24,05 
31 21,96 22,95 23,75 Gefieder 
voll entwickelt 
32 19,7 20,1 2163 t 
33 2450 18,2 20,0 21,6 | 
34 De | 
35 20,8 DAR2, | 
38 21,9 Selbständig 
fressend 
39 20,4 20,55 
43 2105 
49 21,4 
57 21,0 


Rev. Suisse DE ZooL., T. 45, 1938. 20 
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embryonalen Tag auftreten kann und sich infolge des langsameren 
Wachstums dieser Art bald in einem deutlichen Gipfel der Wachs- 
tumskurve (Nr. 2 der Tab. 3), bald in einem mehrere Tage um- 
fassenden Plateau der Kurve äussert. Nachher wird ein post- 
embryonales Minimum erreicht, dem ein sehr allmähliches An- 
steigen zum typischen Artgewicht folgt. 

Das ın den beiden Tabellen auftretende Höchstgewicht würde, 
da es nicht bei allen Individuen genau am gleichen Tage in Er- 
scheinung tritt, bei einer statistischen Behandlung unseres Materials 
und der Mitteilung von Mittelwerten nicht sichtbar werden. Erst 
ein Zahlenmaterial von sehr grossem Umfang würde dieses art- 
typische Merkmal auch im Mittelwert hervortreten lassen. Da bei 
der Untersuchung von Tieren, die nicht wie Laboratoriumsobjekte 
in grosser Zahl zur Verfügung stehen, eine einwandfreie statistische 
Erfassung unmöglich ist, so wird hier das genaue Verfolgen der 
einzelnen Kurve und der Vergleich ihres Gesamtablaufs umso 
wichtiger. 

Dieses postembryonale Höchstgewicht, das auch STRESEMANN 
(1927/34) als für viele Nesthocker charakteristisch -erwähnt, ist in 
seiner Eigenart bisher nicht beachtet worden. Man sah im Ab- 
sinken der Gewichtskurve gegen das Ende der Nestzeit etwa eine 
einfache Folge der vermehrten Bewegung oder der verminderten 
Fütterung durch die Eltern. Doch zeigt schon die Tatsache, dass 
dieses Höchstgewicht bei Schwalben bereits am 10. Postembryonal- 
tag (/Tırundo rustica, Wägungen in Basel) oder am 12. (H. erythro- 
gaster, U.S.A., STONER) eintreten kann, dass dies Phänomen eine 
genauere Analyse verlangt, da es sich nicht um eine Erscheinung 
handeln kann, die nur am Ende der Nestzeit infolge veränderter 
Lebensweise der Jungen auftritt. Der Fall des Pelikans, der bei 
10 kg Artgewicht ein postembryonales Höchstgewicht von 13,85 kg 
zeigt, wobei während dieser Periode weder die Bewegungsart des 
Jungvogels noch die Fütterungsweise durch die Alten sich ändert, 
beweist ebenfalls, dass hier besondere Erscheinungen aufzuklären 
sind (Portmann 1937). Die folgenden Wägungen an einzelnen 
Organen des wachsenden Stars sollen ein Beitrag zu dieser Analyse 
sein. 

Zuerst wurde das Wachstum einzelner Teile, soweit sie äusserlich 
erfassbar waren, durch Längenmessungen ermittelt. Die Ergeb- 
nisse sind in der Tabelle 4 und in Abbildung 4b zusammengestellt. 
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Keines der hier dargestellten Organe zeigt einen Wachstumspro- 
zess, der das Höchstgewicht vom 17.-19. Tag, resp. das Sinken der 
Gewichtskurve nach diesem Tag erklären würde. Einzig der 
Schnabelwulst zeigt ein postembryonales Maximum und beträcht- 
liche Abnahme gegen das Ende der Nestzeit; doch sind diese 
linearen Veränderungen zu gering, als dass sie in der Gewichtskurve 
zum Ausdruck kämen. 


TABELLE 4. 


Messungen während der postembryonalen Entwicklung des Stars. 


Armschwinge 


Kopflänge 
(ohne Schnabel) 
Kopfbreite 
(Ohrregion) 
Dorsale 
Schnabellänge 
Breite des 
Schabelwulstes 
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Mittelzehe 
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(Die Linie nach dem 20. Tag bezeichnet das Ende der postembryonalen 
Periode (Mittelwert).) 


Die Untersuchung der Verdauungsorgane zeigt dagegen ein ganz 
anderes Bild. Es wurde zur Gewinnung dieser Werte immer eine 
sehr vorsichtige Entleerung des Darmrohrs durch leichtes Pressen 
vorgenommen, um nur die eigentliche Darmsubstanz im Frisch- 
und Trockengewicht zu bestimmen. Für diese Wägungen standen 
25 Jungstare zur Verfügung, die sorgfältig aus einem grösseren 
Material so ausgewählt wurden, dass jeder einzelne dem auf Grund 
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der übrigen Messungen festgestellten Mitteltypus der jeweiligen 
Altersstufe entsprach. So konnte vermieden werden, dass etwa 
ungewöhnlich leichte oder schwere Individuen die in der Tabelle 5 
wiedergegebenen Mittelwerte allzusehr beeinflussen. An einem 
grösseren Zahlenmaterial gewonnene Ergebnisse können also wohl 
die hier gegebenen Werte etwas modifizieren, nicht aber das all- 
gemeine Bild der Wachstumsverhältnisse ändern, und auf dieses 
kommt es hier an. 

Die Tabelle 5 sowie Abbildung 1 b zeigen, dass das eigentliche 
Darmrohr (mit dem anhängenden Pankreas, aber ohne Leber) am 
9./11. Tag ein Gewiehtsmaximum erlangt, dem am 12./13. Tag auch 
das Maximum der Trockensubstanz folgt. Ebenfalls am 12./13. Tag 


INABERTERD: 


Postembryonale Entwicklung des Schnabelwulstes (Breite), und der 
Gewichtsverhältnisse des Darms, der Leber, sowie von Brustmuskulatur, 
Brustbein und Schultergürtel (= Brustapparat) 
bei Staren. 


Zahl der Darmgewicht Lebergewicht Brustapparat 
ı Postem-| Exemplare Breite 
\bryona-| für die des 
ler Gewichts-| Schnabel- 
Tag bestim- wulstes frisch | trocken | frisch | trocken | frisch | trocken 
mung 
| — 
| | 
| mm 
| 7/8 1 23,06 6,53 1,41 2,48 0.6252 0.2241521205365 
9-11 8 22,63 1,9582 | 1,787 | 4,174 170559 E59: 952 1129 
| 
| 
12/13 6 22 7,423 | 1,939 | 4,791 | 1,18 | el 
17 3 18,17 7,203 | 1,972 | 4,48 1,035 7122622222907 
Nach Verlassen des Nestes 
20 1 16,75 6,12 17 2,60 0,95 14,91 | 4,19 
26-45 6 15,5-14,6| 5,375 | 1,555 | 3,01 | 0,812 | 14,353) 4,253 


Zur Demonstration der Verhältnisse am 7./8. Tag genügen die Zahlen, die 
an einem Tier gewonnen wurden, da das Wachstum in diesen ersten Tagen 
sehr rasch vor sich geht, die täglichen Unterschiede also stets gross sind. 
Dagegen sind die an einem einzigen Tier gewonnenen Werte vom 20. Tag 
ungenügend, da zu dieser Zeit die individuellen Unterschiede sich stärker 
geltend machen; die Zahlen für diesen Tag sollen nur die Grössenordnung 
belegen. 
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erreicht die Leber ein sehr auffällıges Hochgewicht. Gegen das 
Ende der Postembryonalzeit nimmt das Gewicht aller Verdauungs- 
organe des Jungstars beträchtlich ab, ganz besonders stark das der 
Leber. In klarem Gegensatz zu dieser Wachstumsart der Ver- 
dauungsorgane steht die des Brustbeins, des Schultergürtels und 
der Brustmuskulatur, die als wichtiger Anteil der Flugapparatur 
in unserer Tabelle als „Brustapparat“ aufgeführt sind. Diese 
Organe nehmen bis zum Tage des Ausfliegens der Jungvögel stetig 
an Gewicht zu. 

Unsere Zahlen bestätigen durch Gewichtsanalyse die durch 
Längenmessung gewonnene Beobachtung von CRAMPE (1872 zit. n 
Gapow) und GApow (1879), dass der Darm mancher Jungvögel 
nicht nur relativ zu ihrem ganzen Körper sondern auch absolut 
länger ist als der des erwachsenen Vogels. 

Im Zusammenhang mit dem frühen postembryonalen Maximum 
der Darmausbildung gewinnt die eigenartige Entwicklung des 
Schnabelwulstes eine besondere Bedeutung. Tabellen 4 und 5 
zeigen das auffällig allometrische Wachstum dieses Organs, das 
schon am 7./8. Tag des Postembyonallebens das Maximum seiner 
Breitenentwicklung erreicht. Die Tabelle 6 zeigt ein entsprechend 
frühes Maximum der Breite des Schnabelwulstes bei Rabenkrähen 
(nach eigenen Messungen). HEıDEcKE hat 1897 bereits darauf 
aufmerksam gemacht, dass der Schnabelwulst des Sperlings etwa 
in der Mitte der nachembryonalen Entwicklungszeit seine volle 


TABELLE 6. 


Entwicklung des Schnabelwulstes bei der Rabenkrähe. 


Alter in 
Tagen des Breite des 
Postembryonal- Schnabelwulstes 
lebens 
Sallupfmomentte. Tee ee a 14 mm 
De ARE BEN EI RE EN: 16 
2, 0 SE 15 I oT ENG 20 
I 30 
Is): 32 
Mer 3%) 
lo 44, 33,9 
Is 5% 32 
2a 31 
29. ae. 29 
3 Tag (Ende der Postembryonalzeit) oe 27) 


Selbständiger Jungvogel . . . ee: 26,9 
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Entfaltung erfährt (Abb. 5,6). Der Schnabelwulst ist die bei Sper- 
lıngsvögeln besonders umgestaltete Eingangspforte des Darms, 
sodass wir seine frühe maximale Ausbildung mit den Wachstums- 
verhältnissen des Darms wohl in Beziehung setzen müssen, wie das 
in Tabelle 5 geschehen ist. Es ergibt sich dann die nachstehende 
Zeitfolge der Höchstmasse im Darmsystem, die alle über die am 
definitiven Darm verwirklichten Werte hinausgehen: 


am 7./8. Tag: Maxımum der Breite des Schnabelwulstes, 
„gm Das: = des Darm-Frischgewichtes, 
12. Naar: a des Leber-Frischgewichtes. 


Das erste Organ dieser Reihe ist das äusserste des ganzen Er- 
nährungssystems, das als auffällig gefärbtes oder gezeichnetes und 
stark vergrössertes Reizorgan 
gemeinsam mit dem Sperren 
auf die Alttiere einwirkt und 
sie zu intensiver Fütterung 
anregt. Die Entwicklung 
dieses Reizorgans 
geht dem Haöseihrsite 
gewicht der inneren 
Verdauungsorgane 
voraus und weist so deut- 
lich darauf hın, dass die auf- 
fällıge, über den Zustand des 
Erwachsenen hinausgehende 
Gestaltung des Ernährungs 
systems nicht einer zufälli- 
gen, eventuell entbehrlichen 
„Mästung“ des Jungvogels zu- 


geschrieben werden kann, son- 
dern tiefere Ursachen hat: wir 


ABB. 5. haben eshier mit einerdurchver- 

Kopf eines jungen Stars am 8. post- erbte Entwicklungsvorgänge 
embryonalen Tag, mit maximaler ; % h 

Ausbildung des Schnabelwulstes. festgelegten, gruppentypischen 


Erscheinung zu tun. 
Während die morphologisch orientierten Zoologen die Wachs- 
tumsvorgänge in ihrer Bedeutung als Gruppenmerkmale meist 
verkennen, so sehen die physiologisch eingestellten Untersucher 
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vielfach die Probleme des Wachstums noch zu einfach. L. KAuUrman 
sieht z.B. in dem von ihr untersuchten Fall der Taube, der mit 
den Verhältnissen beim Star wohl verglichen werden darf, ein zum 
Teil durch äussere Faktoren beeinflusstes Phänomen: ,,...nous 
pouvons done admettre que cette extreme rapidit6 de l’aceroisse- 
ment pendant les trois premieres semaines de la vie postembryon- 
naire du pigeon est en partie l’eflet des facteurs exterieurs: mouve- 
ment reduit et nourriture abondante des jeunes oiseaux“ (1927, 
S. 108). 

Die beiden hier aufgeführten äusseren Faktoren werden zu 
Unrecht so kezeichnet: sie sind in Wirklichkeit komplizierte 


ABB. 6. 
Star am 13. postembryonalen Tag. 


Systeme von inneren Faktoren, aber Systeme, von denen nur ein 
Teil im Jungvogel eingebaut ıst, während der ergänzende, obliga- 
torische andere Teil im Altvogel sich findet. Die geringe Bewegung 
des Nesthockers ist ja keineswegs etwas, was sich durch Milieu- 
änderungen beliebig variieren liesse, sondern sie ist in der ganzen 
Organisation des Jungtiers begründet; aber auch die reiche Er- 
nährung von Seiten der Eltern ist ein im Bauplan der Art, aber 
ım Elterntier festgelegtes Phänomen, gelenkt durch nervöse und 
hormonale Faktoren des Fütterungsinstinktes. Bei den Tauben ist 
dieser im Altvogel eingebaute Teil des Systems sogar besonders 
auffällig durch die eigenartige Kropftätigkeit. Beim Star ander- 
seits, wie bei allen Passeres, wird die Verbindung von Alt- und 
Jungvogel zu einem Ernährungssystem für den Beobachter be- 
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sonders drastisch betont, indem das Sperren, die Rachenfärbung 
und der verbreiterte Schnabelwulst als Auslöser und stete Anreger 
des elterlichen Fütterungstriebes hervortreten. ‚„Aussenfaktoren“ 
sind also die intensive Ernährung und die geringe Bewegung der 
Jungen sicher nicht, und der Physiologe darf sich nicht der Täu- 
schung hingeben, dass er durch Zurückführung der Wachstums- 
verhältnisse des Jungtiers auf solche ‚„Aussenfaktoren“ das Problem 
der Wachstumsbedingungen vereinfacht habe. Das Gefüge 
der Wachstumsfaktoren umfasst die ganze 
Art, d. h. bei Formen mit unselbstandaTpen 
Jugendphasen Alt und "Jungtiere; rdreses 
ganze System ist Objekt unserer Forschung. 
Die für den Star ermittelten Gewichtsverhältnisse einzelner 
Organe bieten auch eine Erklärung für das recht verschiedene Bild 
der Gesamtgewichtskurve bei den Sperlingsvögeln. Wir dürfen 
wohl annehmen, dass die gegen den Abschluss der Postembryonal- 
zeit hin besonders auffällige Entwicklung der Flugorgane: Brust- 
schulterskelett, Flugmuskulatur und Grossgefieder im Zusammen- 
hang mit der Anhäufung von Reservestoflen in der Leber steht. Je 
nachdem nun diese Anhäufung rascher oder langsamer erfolgt, das 
Höchstgewicht des Darms ebenfalls etwas früher oder später liegt 
und das Wachstum der schwerwiegenden Skelett- und Muskelteile 
zeitlich etwas variiert, so wird die Summe dieser Einzelvorgänge, 
die Kurve des Gesamtgewichts, bald ein klares Höchstgewicht 
zeigen, das in manchen Gruppen über dem arttypischen Mittel 
liegt, in andern ‘Fällen wird diese Kurve ein flaches Plateau vor 
dem Abstieg am Ende der Nestzeit aufweisen, und schliesslich lässt 
sich leicht ableiten, dass sogar dieser Abstieg gegen die Zeit des 
Ausfliegens eventuell ausbleiben kann. Die Wachstumskurve der 
Sperlingsvögel erweist sich eben als die Summe von sehr verschieden 
ablaufenden einzelnen Wachstumsvorgängen. Sie stellt deshalb 
nicht etwa repräsentativ den allgemeinen Wachstumstypus der 
verschiedenen Organe dar, während die Wachstumskurve der 
primitiven Vögel durchaus Repräsentant einer Reihe relativ ıiso- 
metrisch verlaufender Teilvorgänge ist (vergl. Abb. 1 a und 1). 
Wenn das für die Jungstaren und andere Singvögel festgestellte 
postembryonale Höchstgewicht auch nicht als ein obligatorischer 
Bestandteil der Wachstumskurve der Sperlingsvögel betrachtet 
werden darf, so dürfen wır doch den Schluss ziehen, dass da, wo 
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sich in der postembryonalen Entwicklung eines Vogels ein solches 
Höchstgewicht zeigt, ein allometrisches Wachstum der verschie- 
denen Organe und damit ein evoluierter Wachstumstypus vorliegt. 
Damit wird diese sehr leicht in der Aufzucht feststellbare Er- 
scheinung zu einem nicht unwesentlichen Merkmal für die evolutive 
Betrachtung ontogenetischer Zustände. 


5. Die Gefiederbildung. 


Der Anblick des spärlich bedunten oder oft ganz nackten Sper- 
fingsvogels im Moment des Schlüpfens könnte leicht zur Auffassung 
lühren, dass die Anlage und Ausbildung 
des Gefieders bei diesem Vogeltypus 
verspätet erfolge. Diese unausges- 
prochene Ansicht mag auch zur Folge 
gehabt haben, dass die Darstellungen 
der Gefiederbildung stets erst bei den 
postembryonalen Stadien einsetzen. 
Wohl sind gelegentlich Federanlagen 
bei Embryonen der Passeres erwähnt 
worden: auch stellt BouLton (1927) 
in seiner ausführlichen Schilderung der 
Pterylose von Troglodytes aedon fest, 
dass unter der nackten Haut des eben 
geschlüpften Jungen bereits wohlaus- 
gebildete Federanlagen verborgen sind. 
Die bisherigen Daten geben aber kein 
klares Bild der Entwicklung des Ge- 
fieders,sodass ich einen Teil der an 


ABB. 7. 
Staren gemachten Beobachtungen im Frabnerembrso vom: & 
folgenden zur Klärung der wichtigsten Bruttag. 


Fragen wiedergeben will. 

Die Federanlagen treten beim Starenembryo am 6./7. Bruttag 
auf, also annähernd um dieselbe Zeit, zu der sie auch beim Keim 
des Huhns als einzelne Anlagen deutlich sichtbar sind (Abb. 7 u. 9). 
Diese ersten Anlagen sind in Gruppen geordnet, innerhalb deren 
stets eine deutliche Stelle frühester Differenzierung zu beobachten 
ist, von der aus Grösse und Differenzierungsgrad peripher all- 
mählich abnehmen. In einer früheren Arbeit (PorTMANnN und 
GERBER 1935) wurden solche Gruppen von Federanlagen als 
„Zentren“ bezeichnet. In der Tabelle 7 wurde das zeitliche Auf- 
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TABELLE 7. 


Auftreten der ersten Federanlagen in der Embryonalentwicklung des Huhns 
und des Stars. 


Zentren 


Huhn. 


Vorderer Rücken 
Hinterer Rücken 
Schwanz 

Becken . 

Scheitel 

Schulter 

Brust 

Bauch 

Schenkel 
Unterarm . 

Hand 

Flügelhaut 


ee 809. a8s0000 
oe 00000000 


SOOO0OO0OO0000000 


Vorderer Rücken 
Hinterer Rücken 
Schwanz 

Becken . 

Scheitel 
Schulter 

Brust 

Bauch 

Schenkel 
Unterarm. 

Hand 
Flügelhaut 


eoeo 80000000 
SOLLE) | ESS) EHSKEL SS 
IS | VGOOSSASSS 
o00|0o0000000 


Die schwarzen Marken bezeichnen das erste Sichtbarwerden einer Anlagen- 
gruppe bei Betrachtung unter der binokularen Präparierlupe; die weissen 
Zeichen stellen lediglich das Vorhandensein einer Anlagengruppe fest. 


treten der verschiedenen Zentren beim Huhn und beim Star 
vergleichend zusammengestellt. Die räumliche Verteilung der 
Bildungszentren stimmt in beiden Fällen sehr weitgehend überein 
— einzig die Schenkelzentren habe ich beim Starenembryo nicht 


i Die in der Tab. 7 enthaltenen Angaben über den Hühnerkeim entstammen 
einer Arbeit von cand. phil. A. GERBER, die soeben abgeschlossen wird und 
mit dessen Einverständnis sie hier mitgeteilt werden. 
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als gesonderte Gruppen sehen können. Dagegen ist das zeitliche 
Auftreten der Federanlagen bei den beiden Formen recht ver- 
schieden. Während am 7. Tag beim Huhn erst in vier Zentren 
Federanlagen deutlich gesondert sind, treten sie am gleichen Tag 
beim Star schon ın 7 Zentren auf; am 8. Bruttag sind beim Staren 
die Federanlagen in sämtlichen 11 Zentren sichtbar; beim Huhn 
aber erscheinen sie erst in der Zeit von 81, bıs 10 Bruttagen 


auch in den weiteren Zentren (Abb. 8, 10, 11). Es wird beim Star 


ABB. 8. 


Hühnerembryo vom 9. Bruttag. 


in etwa zwei Tagen ein Zustand erreicht, zu dessen Verwirklichung 
der Hühnerkeim volle vier Tage braucht. Die erste An- 
Bumezdres Getieders erfolet,. alsor-b.eim,' Sıt:ar 
Bear szursgleichen Zeit wie beim Huhn; 
doch Jaufen die Vorgänge der frühen Feder- 
bildung beschleunigt ab. 

Die weitere Entwicklung dieser Anlagen verläuft aber sehr 
verschieden von den beim primitiven Typus beobachteten Vor- 
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eängen. Bereits am 8. Bruttag zeigt sich beim Star innerhalb 
der einzelnen Federzentren ein auflälliger Unterschied der Diffe- 
renzierung (vergl. Abb. 8 und 11). 
Der Grossteil der Anlagen bleibt 
auf dem erreichten Papillen- 
stadıum stehen; kleinere Gruppen 
von Federanlagen wachsendagegen 
zu Fadenstadien weiter, wie wir 
dies beim Hühnerkeim sehen. 
Aus diesen besonderen Anlagen 


ABB. 9. 


Starenembryo vom 7. Bruttag 
(früh). 


entstehen die Dunen, die sich an be- 
stimmten Körperstellen beim schlüp- 
fenden Jungvogel entialten (vergl. 
Abb. 11 und 13). Kontrollbeobacht- 


ungen an einer grossen Serie von 


Krähenembryonen zeigen ganz ent- App. 10. 
sprechende Verhältnisse ; doch ge- Starenembryo vom 7. Bruttag 
nügen meine Zahlen genau datierter (spät); die Federanlagen im 
EN: 5 a ER Kopfgebiet sind noch gleich- 
Keime bisher noch nicht, um die Zeit artig entwickelt; im Rücken- 
des Entstehens ın Bruttagen für die gebiet wird die Differenzierung 
gr ) in zwei verschiedenen Feder- 
Krähe anzugeben. typen bereits sichtbar. 


Gegen den Tag des Schlüpfens hin- 
(13. Bruttag) werden sämtliche Federanlagen ın typischer Weise 
in Epidermisvertiefungen eingesenkt. Nach Abschluss dieses 
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Vorgangs ragen die Dunen als lange Fäden, noch immer von 
den Federscheiden umhüllt, aus ihrem Federbalg; die in der 
Entwicklung zurückgebliebenen Anlagen aber gelangen durch diese 
Versenkung unter die Hautoberfläche. Die Bälge dieser gehemmten 
Anlagen schliessen sich gegen aussen durch zelluläre Wucherungen 
der Epidermis ab (Abb. 14); an fixierten Präparaten sind diese 


Age. 11. 
Starenembryo vom 8. Bruttag. 


kleinen Verschlusstellen als helle Punkte deutlich zu sehen und 
könnten oft als winzige oberflächliche Federanlagen missdeutet 
werden. Dies ist der Zustand, der als Ausgangspunkt der bisherigen 
Darstellungen der Gefiederbildung gedient hat und den man bei 
Arten, wie dem Sperling, die ohne Dunen das Ei verlassen, als 
„nackt“ bezeichnet. 

Das Versenken der Federanlagen in verschlossene Hauttaschen 
ist ein Vorgang, der mit dem frühen Verlassen der Eihüllen nach 
12 Bruttagen in Beziehung gebracht werden muss. Die in der 
Entwicklung zurückgebliebenen Anlagen brauchen zu ihrer Aus- 
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gestaltung noch einige Zeit ein feuchtes Medium, das sie beim 
primitiven Vogeltypus in der Amnionflüssigkeit finden. Der 
Abschluss der Federkeime unter der Haut- 
oberfläche sichert, dieses feuchte Medıum. 
Es handelt sich also um einen Vorgang, welcher der noch zu be- 
sprechenden beschleunigten Bildung der Augenlider und dem vor- 
übergehenden Verschluss des Aussenohrs als besondere Einrichtung 
sehr früh schlüpfender Vogeljungen zur Seite zu stellen ist. 

Erst einige Tage nach dem Schlüpfen beginnen die in der Ent- 
wicklung zurückgebliebenen Federkeime wieder stärker zu wachsen; 


ABB. 12. 


Hühnerembryo vom 12. Bruttag: auffälliger Gegen- 


satz zu den annähernd gleich alten Stadien des 


Starenembryos, Abb. 13, 14. 


sie durchstossen jetzt die Hautdecke und entwickeln sich, ohne 
Dunenspitzen zu bilden, in bekannter Weise zu Konturfedern. 
Manchmal verläuft dieses postembryonale Wachstum in grösseren 
Hautbezirken so gleichmässig, dass die oberflächliche Epidermis- 
schicht in grösseren Flächen abgehoben wird und der Beobachter 
den Eindruck einer reptilienartigen Häutung hat. Diese ober- 
flächliche Schicht entspricht in ihrer Entstehung dem sog. ‚falschen 
Amnion“ oder Epitrichium, das man bei einzelnen Säugerembryonen 
findet. 

Die Prozesse der Federbildung bei den Sperlingsvögeln — denn 
die anderen Passeres verhalten sich im wesentlichen gleich — 
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lassen klar die Umgestaltung eines ursprünglichen Bildungsganges 


erkennen. Die ersten Anlagen des Gefieders stimmen im Zeitpunkt 


Asp. 13. 
Starembryo am 10./11. Bruttag. 


App. 1A. 


Star am 1. postembryonalen Tag. Die Dunenstrahlen 
sind noch von den Federscheiden umschlossen; von 
den unter die Haut versenkten Federanlagen ist 
nichts zu sehen. Die weissen Punkte auf der Haut 
bezeichnen die durch die Konservierung (infolge 
starker Zellanhäufung) opak gewordenen Verschlus- 

stellen der Federtaschen. 


des Auftretens und in ihrer Verteilung auffällig mit den bei 
primitiven Vogeltypen gefundenen Verhältnissen überein. Ferner 
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entwickeln sich die zu Nestlingsdunen bestimmten Anlagen genau 
so wie die ersten Federn der Hühnerkeime. Der Stillstand in der 
Entwicklung der übrigen frühen Anlagen bedeutet aber die Unter- 
drückung jener Wachstums- und Differenzierungsphase der ersten 
Federn, die bei den anderen Anlagen die Dunen als Federspitze 
bildet. Zeitlich entspricht die Periode des relativen Stillstands 
der Federdifferenzierung — oder, anders gefasst, die Unterdrückung 
der Dunenbildung, die ja bei manchen Passeres eine vollständige 
ist — der sehr intensiven Ausgestaltung der Stoffwechselorgane, 
vor allem des Darmes und seiner Drüsen, die, wie wir sahen, 
schon wenige Tage nach dem Schlüpfen die für das erwachsene 
Tier typischen Masse erreichen und darüber hinausgehen. Diese 
zeitliche Übereinstimmung eines exzessiv raschen Bildungsvor- 
ganges der inneren Organe mit der fast vollständigen Hemmung 
der Federentwicklung muss beachtet werden; es liegt nahe, in 
diesem gegensätzlichen Verhalten zweier Organgruppen einen 
jener Kompensationsvorgänge zu sehen, die für evoluierte Onto- 
geneseprozesse charakteristisch sind. Die Hemmung der Gefieder- 
entwicklung führt auch zu einer Dissoziation der Bildungsvorhänge 
des Flügels. Während Skelett und Muskulatur der Extremitäten 
relativ früh in der postembryonalen Periode ihre volle Entwick- 
lung erreichen, wird die Federbildung in die letzte Etappe dieser 
Postembryonalzeit verlegt und geht auch nach dem Flüggewerden 
noch in geringem Masse weiter. Die Gestaltung des Flügels weicht 
dadurch vom primitiven Zustand, wie er noch bei Hühnern vor- 
kommt, stark ab. 


6. Ausbildung der Sinnesorgane und des Zentralnervensystems. 


Die unvollständige Entwicklung der höheren Sinnesorgane ist 
stets als eine Besonderheit der jungen Nesthocker hervorgehoben 
worden. Doch gibt die übliche Ausdrucksweise, der Nestling 
komme „blind“ oder ‚mit geschlossenen Augen und Ohren“ zur 
Welt, nur ein unzulängliches Bild der Verhältnisse. Die ornitho- 
logische und vergleichend-anatomische Literatur hat im Allge- 
meinen die späteren Perioden der Ausgestaltung der Sinnesorgane 
zugunsten der Erforschung früher, embryonaler Phasen vernach- 
lässigt, sodass es angezeigt ist, die Vorgänge um den Zeitpunkt 
des Schlüpfens bei typischen Nesthockern etwas ausführlicher 
darzustellen. 
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SLONAKER (1921) hat die Augenentwicklung beim Sperling 
ausführlich beschrieben und illustriert; seine Angaben treffen, wie 
der Vergleich mit den Jugendstadien des Stars mir gezeigt hat, 
auch für unser Objekt zu und gelten, unter Berücksichtigung der 
verschieden langen Brutzeit auch für die anderen Passeres. Für 
den Einblick in die Veränderungen, welche die Entwicklung des 
Auges während der Evolution von primitiven Vögeln zum Sper- 
lingstypus erfahren hat, ist vor allem die Entwicklung der äusseren 
Hilfsapparate wichtig, die ich nach den Angaben SLONAKERS kurz 
zusammenfasse. Am Schlüpftag (13.Tag) zeigen alle Lider unge- 
fähr die Struktur und Form der fertigen Bildungen, am 2. postem- 
bryonalen Tag darf die Struktur als die des Erwachsenen bezeichnet 
werden. Auch die Niekhaut ist um diese Zeit voll ausgebildet 
— sie erreicht schon am 9. Bruttag nahezu ihre definitive Aus- 
dehnung. Die Tränendrüse, sowie die Harder’sche Drüse bilden 
in den ersten postembryonalen Tagen den Drüsenhohlraum aus 
und sind etwa am 5./6. Tag funktionsbereit, zu der Zeit also, wo 
sich normalerweise die Augen des Jungvogels öffnen. Soweit die 
Angaben SLONAKERS. 

Die beim Sperling gefundenen Entwicklungszeiten entsprechen 
im Grossen und Ganzen auch denen der Augenbildung bei primi- 
tiven Vögeln. So wird beim Huhn um den 21. Tag ein ähnlicher 
Zustand erreicht, wie beim Sperling in 17-18 Tagen (12 Bruttage 
und 5/6 postembryonale Tage). Die von SLONAKER gegebene Dar- 
stellung verlangt aber eine Ergänzung, soweit sie die Ausbildung 
der Lider betrifft. 

Das Auge eines Hühnerembryos ist zur Zeit, zu der die kleinen 
Sperlingsvögel das Ei verlassen, also um den 12./14. Tag, noch sehr 
weit offen, die gering entwickelten Lider bilden ein grosses Oval 
(Abb. 12). Dieses Oval schliesst sich beim Huhn etwa am 18. Tag 
zu einem engen Spalt, der etwa dem beim schlüpfenden Sperlings- 
vogel vorkommenden entspricht. Schon am 19. Bruttag ist dieser 
Spalt beim Huhn wieder etwas weiter offen — verschlossen ist er 
nie — und bleibt so bis zur Schlüpfzeit. 

Beim Embryo des Stars dagegen bilden sich die Augenlider viel 
rascher aus; gegen den Schlüpftag hin legen sich ihre Ränder dicht 
aneinander (vergl. Abb. 11, 13 und 14) und auf diesem Zustand 
eines engen Lidschlusses verharrt das Auge bis zum 5./6. post- 
embryonalen Tag, an dem das allmähliche Öfinen einsetzt (Abb. 15). 
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Die Lider bleiben während dieser Zeit geschlossen ; ihre Muskulatur 
funktioniert nicht, was gegenüber der Feststellung SLONAKERS von 
der um diese Zeit abgeschlossenen Ausbildung betont werden muss. 
Durch diesen dichten Lidschluss wird dem noch immer in Aus- 
bildung begriffenen Auge das feuchte Medium gesichert, dessen es 
auch nach dem Schlüpfen noch eine Weile bedarf. Die eng anei- 
nander liegenden Lider verwachsen aber auch beim Staren während 
dieser Periode des Schutzverschlusses nie, so wenig wie bei anderen 
Jungen der Passeres. Dieses Fehlen einer Lidver- 
wachsung muss mit Nachdruck hervorge- 
hoben werden, da im Fötalleben der Säuger 


ABB. 15. 


Star am 6. postembryonalen Tag. 


fast allgemein ein zeitweiliges Verwachsen 
der Lider beobachtet wird. Es wird bald als 
„epitheliale Verklebung“, bald als „epitheliale Lidnaht“ bezeichnet 
und ist jüngst von GUIEYESSE-PELLISSIER (1937) bei der weissen 
Maus genauer untersucht worden. Ihre Bedeutung als Schutz des 
noch unfertigen Auges ist in allen den Fällen klar, wo das Jungtier 
relativ früh geboren wird. In den Fällen, wo diese Lidnaht bereits 
im fötalen Leben resorbiert wird — beim Menschen z. B. ım 7./8. 
Fötalmonat — sieht Fraxz (1934) in ihrer Ausbildung ein Erb- 
stück von Ahnen mit kürzerer Tragzeit (S. 1267). Dass das Auf- 
treten dieser Einrichtung mit dem Entwicklungszustand im Zeit- 
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punkt der Geburt zusammenhängt, zeigt sehr drastisch der frühe 
Lidverschluss bei den jungen Beuteltieren: Perameles-Embryonen 
von 15-28 mm Länge zeigen bereits die verschlossenen Augenlider ! 
Bei den Säugetieren tritt eine zusätzliche Bildung zum Schutz des 
noch unfertigen Auges bei früh geborenen Formen auf; ein ähn- 
licher Erfolg wird bei Vögeln durch eine Wachstumsbeschleunigung 
der Lider, den engen Lidschluss ohne Verwachsung erreicht. Nur 
der ‚„Nesthocker“ unter den Säugern kommt mit wirklich „‚ver- 
schlossenen“ Augen zur Welt. 

Die ersten Entwicklungsvorgänge am äusseren Ohr verlaufen 
bei allen Vogelembryonen sehr ähnlich. Während aber der kurze 
äussere Gehörgang beim jungen Nestflüchter dauernd relativ weit 
offen bleibt, bildet er sich beim passerinen Jungvogel gegen den 
Schlüpftag hin merkwürdig um. Die vordere, temporale und die 
hintere, oceipitale Wand des Ganges legen sich flach aneinander, 
dadurch spannt sich die Haut über der kreisförmig sich abhebenden 
Öhrregion aus, und nur in der Mitte dieses Ohrkreises ist die Ein- 
senkung des Gehörspaltsganges als Längslinie, nicht als Spalt noch 
zu erkennen (Abb. 13, 14). Erst nach dem vierten Tag des post- 
embryonalen Lebens öffnen sich die Wände der vorher eng ver- 
schlossenen Spalte und weichen zur Bildung des typischen äusseren 
Gehörganges auseinander (Abb. 15). Ich sehe in diesem vorüber- 
gehenden Spaltverschluss eine Schutzeinrichtung, welche der noch 
nicht voll entwickelten Region des Trommelfells während der 
ersten Tage des Postembryonallebens ein feuchtes Entwicklungs- 
medium sichert und die mit dem frühen Lidschluss sowohl als auch 
dem Verschluss der Federbälge zu vergleichen ist, und wie diese 
eine zusätzliche Neuerung in der ÖOntogenese des Nesthockers 
gegenüber der des primitiven Vogels bedeutet. 

Die Untersuchungen von Rorann (1936) an weissen Mäusen 
weisen bei Nesthockern unter den Säugerjungen entsprechende 
Veränderungen nach: der Verschluss des äusseren Ohrs und das 
Verkleben des Gehörganges erfolgen etwa am 17. Tag des fötalen 
Lebens; kurze Zeit nach der Geburt wird die Ohrmuschel frei und 
die Bildung eines Lumens im Gehörgang setzt ein. 

Die Verkürzung der Embryonalperiode und die damit verbun- 
denen radikalen Änderungen der Ernährung und anderer Funk- 
tionen des Stoflwechsels äussern sich auch in Veränderungen am 
Zentralnervensystem, die sich allerdings nicht im Feinbau desselben 
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direkt nachweisen lassen, sondern aus dem Verhalten des Jung- 
tieres erschlossen werden müssen. Das Gehirn des schlüpfenden 
Sperlingsvogels ist in Grösse und innerem Aufbau noch recht weit 
entfernt vom Zustand des fertigen Organs. Trotzdem verlangt 
sowohl die Ernährung als die noch zu besprechende Nesthygiene 
präzise Handlungen, deren nervöse Grundlagen am 13. Lebenstag 
vorhanden sein müssen. Während der bereits mehr als 20 Tage 
alte schlüpfende Nestflüchter bereits über Sinnesorgane und ein 
Zentralnervensystem verfügt, die für die notwendigen Hand- 
lungen „Auslösungssysteme“ (im Sinne von Lorenz 1935) von 
komplizierter Art zulassen, so muss die Auslösung für die Hand- 
lungen des schlüpfenden Nesthockers viel einfacherer Art sein. In 
der Tat sehen wir denn auch die auffälligste Handlung dieses 
Jungvogels, das Sperren, auf sehr verschiedene einfache Reize 
eintreten, auf Licht-, Schall-, Erschütterungs- und Berührungs- 
reize z. B. Für manche Arten ist der eine oder andere dieser Reize 
wirksamer, aber bei vielen Formen werden sehr verschiedene 
Reize mit Sperren beantwortet. Besonders bedeutungsvoll erscheint 
mir der Umstand, dass ım Laufe der individuellen Entwicklung 
verschiedene Reize oder Reizkombinationen sich ablösen. Diese 
Tatsache spricht gegen die Auffassung, die einen starren Sperreflex 
mit entsprechendem Reflexbogen annehmen möchte und die 
gegenwärtig weit verbreitet ist. Dieser Reflexbogen muss jedenfalls 
in einem eigenartigen ständigen Umbau während der Ontogenese 
begriffen sein! Man hat sich angewöhnt, nicht nur das Sperren, 
sondern auch die Kotentleerung des Jungtiers als Reflex zu be- 
zeichnen. Wie mir scheint, kann aber in diesem Fall dem Wort 
Reflex nur die Bedeutung zukommen, ein relativ einfaches psYv- 
chisches Verhalten zu kennzeichnen, ohne dass darunter eine Art 
maschinellen, zwangsläufigen Geschehens verstanden werden darf. 
Ob es sich nicht empfiehlt, die Benennung „Reflex“ unter diesen 
Umständen zu vermeiden, wie ich es in dieser Studie versucht 
habe ? 


7. Homoiothermie, Nestbau und Nesthygiene. 


Die Ontogenese der regulierenden Einrichtungen, welche die 
Homoiothermie des Vogels sichern, ist bei den Nestflüchtern ım 
Schlüpfzeitpunkt schon weit gediehen, und wir dürfen annehmen, 
dass diese Regulation bei primitiven Jungvögeln in vollem Ausmass 
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funktionierte. Das Wärmen seitens der Eltern, das bei den Nest- 
flüchtern eine wichtige Rolle spielt, ersetzt nicht (oder nur bei 
einigen Formen in den ersten Tagen) eine fehlende Wärmeregu- 
lation, sondern es kompensiert die sehr starken Wärmeverluste, 
welche beim Jungtier infolge der ungünstigen Relation von Ober- 
fläche und Körpermasse unvermeidlich sind. 

Die beträchtliche Verkürzung der Brutzeit bei Sperlingsvögeln 
hat aber zur Folge, dass die Systeme der Wärmeregulation beim 
Sehlüpfen noch nicht weit entwickelt sind, dass also der Nestling 
in den ersten Tagen des postembryonalen Lebens poikilotherm ist. 

Das allmähliche Auftreten der Regulation der Körperwärme ist 
in seinem Endeffekt bei mehreren Passeres beschrieben worden 
(s. GROEBBELS 1932); doch wissen wir sehr wenig über die Onto- 
genese der inneren Vorgänge und der Einrichtungen, welche die 
Regulation ermöglichen. Durch die genauen Messungen von 
KenpeıcHn und BaLpwiın (1928) am amerikanischen Zaunkönig 
(Troglodytes aedon) erfahren wir, dass der Jungvogel am 5. Post- 
embryonaltag eine geringere Abhängigkeit von der Aussentem- 
peratur zeigt, als in den ersten Tagen nach dem Verlassen des Eies. 
Am 11. Tag sind die regulierenden Prozesse bereits viel wirksamer, 
am 13. Tag entspricht die Wärmeregulation fast der des Altvogels 
und ist am Ende der Postembryonalzeit, am 15. Tag, voll ausge- 
bildet. Die Bildung des Gefieders in der 2. Hälfte des postembryo- 
nalen Lebens unterstützt die Regulation durch Verhinderung von 
Wärmeverlusten; aber sie kann nicht für die bei Abkühlung ein- 
tretende Wärmesteigerung im Körper des Jungvogels verant- 
wortlich sein. Diese beweist das Einsetzen von inneren Einrich- 
tungen der regulierenden Wärmeerzeugung. 

Der intime Zusammenhang der verschiedenen Evolutions- 
prozesse, welche die Ontogenese der Vögel umwandeln, zeigt sich 
wieder in den komplizierten Instinkten der Altvögel, welche 
durch Nestbau und Decken der Jungen die Poikilothermie des 
isolierten Jungvogels in eine relative Homoiothermie verwandeln. 
Bei Troglodytes aedon schwankt bei normaler elterlicher Brutpflege 
die Körpertemperatur der Jungvögel nur ıım 3,7°—6,5° C trotz sehr 
viel mächtigeren Schwankungen der Aussentemperaturen. Durch 
das intensive Wärmen in den ersten Postembryonaltagen sichert 
der Altvogel dem Jungen eine Körpertemperatur, welche für die 
rasche Ausgestaltung der Stoffwechselorgane nötig ist und dieser 


326 \. PORTMANN 


zugleich ihre volle Auswirkung für die übrigen ontogenetischen 
Vorgänge verschafft. 

Besondere Beachtung verdienen die eigenartigen Instinkte, 
welche bei Sperlingsvögeln — und einigen Spechten — die Nest- 
hygiene sichern: die Instinkte des Kotwegtragens und Kotfressens. 
Wie die Evolution des Ernährungssystems der Jungvögel Gestal- 
tungen am Nestling und am Altvogel in komplizierter Verschränkung 
hervorgebracht hat, so stehen auch die Instinkte des Nestbaus und 
des Kotentfernens in engem Zusammenhang mit neuen Eigenarten 
des Nesthockers. Das Verhalten der Eltern wird ergänzt durch die 
Art der Kotentleerung des Jungen, indem diese Handlung schon 
in den ersten Tagen nach dem Schlüpfen mit dem Sperren und 
der Fütterung gekoppelt ist (s. GrROEBBELS 1927). Die Starrheit 
dieser Koppelung ist freilich nicht bei allen Sperlingsvögeln gleich 
ausgeprägt; auch bildet sie sich bei manchen Arten in den zwei 
ersten postembryonalen Tagen langsam aus. Wie allgemein ver- 
breitet diese seltsame Verschränkung ım Verhalten von Alt- und 
Jungvogel bei den Passeres ıst, zeigt der Nachweis derselben durch 
Tuomson (1934) beim Leierschwanz (Alenura), also bei einer 
Sperlingsgruppe, die sicher sehr früh in der Stammesgeschichte 
dieses Typus eine Sonderevolution durchgemacht hat. 

Zu diesem überindividuellen Handlungsgefüge gehört auch die 
Einrichtung, dass der Kot des Jungen bis zur Zeit des Ausfliegens 
von einem Schleimmantel umhüllt wird, der in der Kloake gebildet 
wird und eine besondere Leistung des Darms in der Postembryonal- 
periode darstellt. Dieser sehr feste Schleimmantel sichert die 
Möglichkeit des Wegtragens, vielleicht reizt er sogar die Eltern 
zum Ergreifen und Verzehren dieses Gebildes. Gegen das Ende 
der Nestzeit — gleichzeitig mit dem Abklingen des Instinktes bei 
den Alttieren, ändert sich auch die Leistung des Darms: der Kot 
nimmt in den letzten Tagen vor dem Ausfliegen die für Sperlings- 
vögel typische Beschaffenheit an. Die verschiedenen Vorgänge, 
die bei der Nesthygiene der Sperlingsvögel zusammenarbeiten: 
Verhaltensweisen der Alt- und Jungtiere und besondere Differen- 
zierungen des Darmsystems sind ein weiteres Beispiel für die 
bereits in der Einleitung betonte Gleichwertigkeit von Instinkten 
und gestaltlich fassbaren Gebilden. 
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8. Der Jungvogel als „Larvenstadium“. 


„ 


Die in den vorangegangenen Abschnitten geschilderten Evolu- 
tionsvorgänge haben eine Jugendform des Sperlingsvogels ge- 
schaffen, die eine so eigenartige Erscheinung der tierischen Onto- 
genese ist, dass es sich wohl lohnt, etwas länger bei dieser Gestalt 
des Nesthockers zu verweilen. 

Das Äussere des Jungtiers erscheint hier so verändert, dass man 
nicht nur den Altvogel nicht mehr darin erkennt, sondern den 
Nesthocker unwillkürlich als disharmonisch, als larvenhaft emp- 
findet. Diese gefühlmässige Einschätzung, die beim Unbefangenen 
häufig die ästhetische Wertung des ‚„Hässlichen“ in sich schliesst, 
ist der charakteristische Ausdruck einer Tatsache, deren wissen- 
schaftliche Erfassung für unsere Einsicht in das Wesen des evo- 
luierten Vogeltypus wichtig ist. 

Unsere Empfindung des Larvenhaften entspricht der weit- 
gehenden Entfernung des Jungvogels von der vertrauten Gestalt 
des selbständigen Alttiers, das imstande ist, sich in seiner Um- 
gebung als Einzelwesen zu ernähren und zu behaupten. Der junge 
Nesthocker ist nıcht wie der kleine Nestflüchter, ganz besonders 
das junge Grossfusshuhn, ein verkleinertes Abbild eines solchen 
sich selbst erhaltenden Wesens; er ist ein Gebilde, dessen Unselb- 
ständigkeit offenkundig ist, dessen Gestalt, für sich allein be- 
trachtet, sich nicht in Harmonie mit der typischen Umgebung 
seiner Art befindet. Aber die Disharmonie des jungen Nesthockers 
wird aufgehoben, wenn wir nicht ihn allein untersuchen, sondern 
jene Umweltsbestandteile mit in die Betrachtung einbeziehen, die 
mit diesem disharmonischen Weser in einer festen obligatorischen 
Beziehung stehen: seine Eltern. Sobald wir Jung- und 
Aultnonwelr absnieineEinheit, ein überindivi- 
dwelles Gefüge’ betrachten, so’ werden alle 
am Jungvogelals Einzelwesen unharmonisch 
wirkenden Merkmale Teile eines weiteren 
Susise ms in. demusie sich ‘durchaus! harmo- 
nısch einfügen. Dieses höhere System muss unserer wissen- 
schaftlichen Untersuchung zugrunde gelegt werden; jede Ana- 
Iyse, die es ausser Betracht lässt, führt zu Beobachtungen, die 
völlig zusammenhangslose Dinge festhalten, also wohl Tatsachen, 
aber kein Wissen vermitteln. Die Schilderung des evoluierten 
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Jungvogels bleibt eine sinnlose Häufung von Tatsachen, solange 
diese Einzelheiten nicht einer höheren Lebenseinheit eingefügt 
erscheinen oder wenigstens deutlich als Glieder eines im Einzelnen 
noch zu ermittelnden, aber als vorhanden erkannten Systems 
bezeichnet werden. Die Bewertung des Individuums als autonomes 
System, die bei der wissenschaftlichen Beschreibung und Analyse 
eines jungen Reptils oder Grossfusshuhns noch möglich ist, wird 
bei der Darstellung des evoluierten Jungvogels zur Unmöglichkeit, 
da diese Autonomie eben nicht mehr besteht. GROEBBELS hat 
bereits auf solehe Zusammenhänge andeutend hingewiesen (1932, 
S.726/27). 
9. Die Postembryonalzeit. 


Durch das Zusammenwirken der Evolutionsprozesse in der 
Ontogenese der Sperlingsvögel entsteht eine besondere ontogene- 
tische Periode, ein Lebensabschnitt, der beim prımitiven Vogel- 
typus seinesgleichen nicht hat: es entwickelt sich eine zwischen 
die Embryonalzeit und die Juvenilphase des Individuums einge- 
schaltete, scharf begrenzte Postembryonalzeit. 

Beim Primitivvogel ist das Jungtier von Anfang an selbständig; 
seine Flugfähigkeit ist ebenfalls schon entwickelt oder wird sehr 
rasch erreicht; anderseits dauert aber das Wachstum sehr lange 
und aus dem Embryonalzustand entsteht sehr allmählich der 
Juvenilzustand. Beim Sperlingsvogel dagegen ist die Wachstums- 
phase auf eine sehr kurze Periode zusammengedrängt; das Gefieder 
wird auf den Abschluss dieser Periode voll — mindestens flug- 
tüchtig — entwickelt, und die Flugfähigkeit tritt zum selben 
Zeitpunkt ein. Ich möchte vorschlagen, diese klar abgegrenzte 
Periode des individuellen Daseins als „Postembryonalzeit“ zu 
bezeichnen, da der ab und zu verwendete Name ‚„Nestlingszeit“ 
ein etwas falsches Bild vermittelt. Bei vielen Passeres ist ja die 
eigentliche Nestlingszeit sehr kurz, die Jungen werden ausserhalb 
des Nestes noch geraume Zeit gefüttert und erreichen so erst ihre 
juvenile Selbständigkeit. Die Postembryonalzeit um- 
fasst die gesamte Periode vom Schlüpfitwag 
bis zur völligen Selbständvgkeit des Iumg- 
vogelsı und Jasstirstchcbeii.der: Mehr zahigder 
Sperlin gsvö gel audi wiennele Targierzcmenzein 


geben. 
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Ill. Die STAMMESGESCHICHTLICHEN STUFEN DER ÜNTOGENESE 
DER SPERLINGSVÖGEL. 


In den vorangegangenen Abschnitten sind die Evolutions- 
prozesse, die sich aus dem Vergleich der primitiven und der evolu- 
ierten Vogelontogenese für die stammesgeschichtliche Entwicklung 
der Sperlingsvögel ergeben, im Allgemeinen dargestellt worden. Die 
Fragen, welches die einzelnen Etappen dieser Evolution gewesen 
seien und ob unter den heutigen Vogelgruppen noch Formen 
weiterleben, die als Wahrzeichen für einzelne Wegstrecken des 
Entwicklungsganges gelten können, sind bisher nur bei der Betrach- 
tung der Primitivtypen kurz berührt worden. Ihre Beantwortung 
darf nur mit grösster Vorsicht versucht werden, wenn unsere 
Darstellung nicht in den Fehler so mancher phylogenetischen 
Arbeiten verfallen soll, aus einigen wenigen, unsicher verknüpften 
Tatsachen zu weittragende Schlüsse zu ziehen. 


1. Die Nestflüchterstufen. 


Dass die Gestaltung eines Dunenkleides, d. h. eine allgemeine, 
dunenartige Umbildung der Spitzen des ersten Gefieders ein erster 
Schritt vom reptilienartigen Verhalten zu höheren Ontogenese- 
stufen der Vögel war, darf wohl mit grosser Sicherheit angenommen 
werden. Der Vergleich des Zustandes bei Megapodiden mit dem 
der eigentlichen Hühner illustriert diesen Schritt. Für das allge- 
meine und frühe Auftreten des Dunerkleides spricht auch dessen 
weite Verbreitung in den verschiedenen Grossgruppen der Vögel. 
So kommt es allen primitiven Gruppen der Colymbimorphen und 
Pelargomorphen zu; ebenso ist es bei einigen sicher primitiven 
Gestalten der Coraciomorphen ausgebildet, so bei den Caprimulgi, 
den Striges, den Musophagidae und kommt auch bei den Jungen 
der altertümlichen und aberranten Leierschwänze Australiens vor. 
Als weiterer Beweis des allgemeinen Vorkommens eines Dunen- 
kleides bei den Ahnenformen der Coraciomorphen und damit der 
Passeres lieferte die Untersuchung der Ontogenese des passerinen 
Gefieders, die deutlich zeigt, dass die weitgehende oder völlige 
Nacktheit der Jungvögel dieser Gruppe eine sekundäre Einrichtung 
ist, die mit vielen andern Evolutionsprozessen in klarer Korrelation 
steht. 
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Die auffällige Art des Wachstums der Extremitäten bei evoluier- 
ten Vögeln ist als sekundärer Zustand erkannt worden, der aus dem 
isometrischen Verhalten der reptilienähnlichen Urvögel sich ent- 
wickelt hat. Wir dürfen deshalb die Annahme wagen, dass parallel 
mit dem Entstehen des eigentlichen Dunenkleides auch eine leichte 
Verspätung der Flügelausbildung eingesetzt haben muss. Diese 
Verschiebung schafft eine kurze frühe Periode der Unselbständig- 
keit des Jungvogels, welche aber kompensiert wird durch die Aus- 
bildung des Führungsinstinktes sowie anderer einfacher Fürsorge- 
instinkte bei einem oder beiden Elternvögeln. Alle diese ersten 
Evolutionsschritte gestalten einen ontogenetischen Zustand, der 
bei sehr vielen relativ primitiven Gruppen mit typischen Nest- 
flüchtern in einzelnen Zügen erhalten ist. 

Die weiteren Etappen der Evolution des Sperlingstypus und 
seiner Ontogenese müssen in dem Gestaltenkreis gesucht werden, 
den man mit Gapow als Coraciomorphe (FÜRBRINGERS Dendror- 
nithes) zusammenfassen kann. Da aber die stammesgeschicht- 
lichen Zusammenhänge dieser formenreichen Gruppe nicht geklärt 
sind, so besteht keine Möglichkeit, etwa aus einer gesicherten 
morphologischen Reihe die allmähliche Entwicklung der Onto- 
genese abzulesen. Der einzige gangbare Weg, um ein Bild dieser 
Übergangszustände zu gewinnen, erscheint mir zur Zeit der, aus 
relativ gesicherten Anschauungen zunächst vorsichtig schliessend 
eine Vorstellung der möglichen Entwicklungsetappen zu erlangen 
und erst dieses so gewonnene Bild mit den bei heutigen Coracio- 
morphen gefundenen Verhältnissen zu vergleichen. Die Wahr- 
scheinlichkeit, dass sich unter den rezenten Gruppen die Zwischen- 
stufen der Ontogenese in reiner Ausbildung erhalten haben, ist 
so gering, dass wir nur erwarten dürfen, Bruchstücke des archaischen 
Verhaltens, einzelne Erinnerungen gleichsam an durchlaufene 
Etappen vorzufinden. Die dargestellten Wandlungen des Entwick- 
lungsganges werden — auch wo sie in Beziehung zur Umwelt des 
Tiers gesetzt sind — stets ohne irgendeine Annahme über die 
möglichen Ursachen der Evolution geschildert. 


2. Der Übergang zum Zustand des Nesthockers. 


Dem Auftreten des Instinktes, auf Bäumen, an Felsen oder ın 
Höhlen statt auf dem flachen Erdboden zu nisten, musste beim 
Jungvogel eine instinktive Bindung an einen eng umgrenzten 
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Nestort entsprechen. Anderseits fordert der neue Nestort und die 
Bindung des Jungtiers an denselben eine zeitlich entsprechende 
Periode der Fütterung durch die Altvögel. Diese Bindung an den 
Nestort, kompensiert durch völlige Ernährung durch die Eltern, 
darf theoretisch als frühestes Phänomen des Nesthockerzustandes 
betrachtet werden. Die vergleichende Analyse bietet dagegen 
keine Argumente, die für eine Reduktion des Dunenkleides auf 
dieser Stufe sprächen; im Gegenteil: das Bestehen eines vollen 
Dunenkleides lässt die Annahme einer gering entwickelten Nest- 
bautechnik und wenig ausgesprochener Instinkte des Wärmens zu, 
also Verhältnisse, wie sie gerade der relativen Primitivität dieser 
Entwicklungsstufe entsprechen. 

In der Gruppe der Ziegenmelker finden sich manche Züge dieses 
theoretisch abgeleiteten Verhaltens: Dunenkleid, frühe Beweglich- 
keit der Jungen bei sehr starker Bindung an einen Nestort, Fütte- 
rung der Jungen während der Nestzeit. Die Nestbautechnik ist 
sehr gering, ja in vielen Fällen ist das Nest nur ein bestimmter 
„Ort“, an dem [so beim „Poor-me-one“ (Nyetibius griseus) Trini- 
dads] das Junge trotz seiner ‚„Nestflüchterausstattung“ in strenger 
Bindung gleichsam gefesselt bleibt — ein Beispiel für das phylo- 
genetische Entstehen der komplizierten Vogelnester aus sehr 
einfachen Verhaltensweisen. Der Satz von Lorenz (1955, S. 184), 
dass „die Zeremonie älter ist als ihr Organ“ gilt in veränderter 
Form auch für die Evolution des Nestbaus: die psychische 
Bindung der Jungen an einen festen „Ort“ 
ist älter als die Technik der Ausgestaltung 
des Nestes durch die Eltern. 

Die Caprimulgi werden von den Morphologen als eine verhält- 
nismässig archaische Gruppe der Coraciomorphen aufgefasst, eine 
evolutive Wertung, welche diesen Formen dieselbe Stellung zu- 
weist, die wir ihnen auf Grund ihrer ontogenetischen Besonder- 
heiten zusprechen müssen. Die Annahme liegt nahe, dass von 
Ahnenformen, welche die eben abgeleitete Entwicklung von primi- 
tiven Nesthockern aufwiesen, sich die in der Ordnung der Capri- 
mulgi vereinigten Gestalten selbständig weiter gebildet haben, 
wobei unter anderem die extreme Reduktion der Eierzahl auf 2 
oder 1 erreicht worden ist. 
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'. Die höheren Nesthockerstufen. 


Die Ableitung der weiteren Etappen der Stammesgeschichte geht 
von dem Zustand aus, bei dem die Bindung des Jungtiers an ein 
Nest über dem Boden, sowie längere Fütterung durch die Altvögel 
bereits verwirklicht waren. 

Bei solchen Jungvögeln konnten schrittweise Änderungen der 
Körperbildung und des Verhaltens eintreten, da ja die Ernährung 
durch die Altvögel den Zwang zu einer relativen Harmonie ın der 
Entwicklung sämtlicher Organe lockerte, die den weitgehend 
selbständigen Nestflüchter noch kennzeichnet. Manche Teile 
konnten nun in der Entwicklung zurückbleiben, andere in ihrer 
Ausbildung beschleunigt werden: gleichsam im Schutze der Ver- 
sorgung durch die Altvögel konnte sich die Allometrie des Wachs- 
tums allmählich herausbilden, die alle extremeren Nesthocker 
auszeichnet. 

Der Unterbruch in der Ausbildung des ersten Gefieders und die 
dadurch erreichte teilweise oder völlige Unterdrückung des Dunen- 
teils der Federn, die Verschiebung der Gefiederbildung an das Ende 
der Wachstumszeit, die beschleunigte Ausbildung des Darm- 
systems, eine geringe Verkürzung der Embryonalperiode und die 
damit verbundene Beschleunigung des engen Lidschlusses und des 
vorübergehenden Ohrverschlusses: das sind einige der auflälligsten 
Prozesse, die während dieser Etappe in die Ontogenese der evo- 
luierten Vögel eingefügt worden sind. Sie sind vermutlich durch 
gesteigerte Instinkte des Wärmens und des komplexeren Nestbaus 
bei den Altvögeln ergänzt worden. 

Einige Gruppen unter den vielen Coraciomorphen zeigen auf- 
fällig viele Merkmale dieser Evolutionsetappe, so die Eisvögel 
(Haleyones), die Bienenfresser (Meropes), die eigentlichen Raben 
(Coracias), die Segler (Macrochires) und die Spechte (Pieci). 
Der Vergleich der Ontogenese dieser Typen mit dem soeben theore- 
tisch abgeleiteten Zustande darf nicht in einer allzu engen Auf- 
fassung durchgeführt werden. Denn es ist selbstverständlich, dass 
jede der genannten Gruppen im Laufe ihrer selbständigen Evolution 
in reichem Masse Sondermerkmale entwickelt hat, sodass es uns 
nicht wundern kann, wenn die aufgeführten Vogeltypen nicht alle 
dieselbe Entwicklungshöhe der ÖOntogenesezustände zeigen. So 
ist die Ontogenese der Spechte durch zwei Besonderheiten über 
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die der übrigen hier angeführten Formen hinaus entwickelt: durch 
die auffällige Verkürzung der Brutzeit, die bei vielen Arten 13-14 
Tage betragen kann, sowie durch das Auftreten des Instinktes 
des Kotwegtragens, der bei einzelnen Arten beobachtet wird. 

Die Ontogenese der Eulen (Striges) muss als eine Sonderevolution 
aufgefasst werden, die von der Stufe der primitiven Nesthocker 
ausgeht, und dabei einzelne der eben beschriebenen Umbildungen, 
so die starke Allometrie des Wachstums an sich erfahren hat, 
anderseits aber in ihrer Entwicklungsgeschwindigkeit sehr primitiv 
geblieben ist und eine besondere Ausgestaltung des Dunenkleides 
erreicht hat. 

Einige wenige, aber sehr bedeutungsvolle Neuerungen schaffen 
aus dem oben dargestellten ÖOntogenesezustand die letzte und 
höchste der gegenwärtig von den Vögeln verwirklichten Entwick- 
lungsarten: den Zustand der Sperlingsvögel. Alle diese letzten 
Evolutionsschritte hängen mit der Entwicklungsbeschleunigung 
und der Steigerung der Ernährungsintensität zusammen: beim 
Jungvogel Entstehung des Sperrens, des Schnabelwulstes und der 
Rachenfärbung, sowie Bildung einer besonderen Schleimhülle um 
den Kot — bei den Altvögeln Einstellung des Fütterungsinstinktes 
auf Sperreize, Entstehung des Kotwegtragens, Steigerung der 
Nestbautechnik. Ganz ähnlich wie bei den Sperlingsvögeln er- 
scheint die Intensität der Beziehungen zwischen Alt- und Jungvogel 
auch bei anderen Vogeltypen aus dem Verwandtschaftskreis der 
Coraciomorphen gesteigert. Die Tatsache, dass so eigenartige 
Merkmale wie das Sperren und die damit verbundenen Erschei- 
nungen bei sehr verschiedenen Formen dieser Grossgruppe auf- 
treten, spricht sehr klar für eine gemeinsame Ausgangsform der 
Coraciomorphen, deren ontogenetische Potenzen bei der Sonderent- 
wicklung der späteren Evolution in mehreren Entwicklungslinien 
in sehr ähnlicher Weise in Erscheinung getreten sind: so bei den 
Kuckucken (Cueuli), den Hopfen (Upupae) und den Mausvögeln 
(Colii), bei denen die Jungen ähnlich wie die der Passeres sperren; 
einzelne Beobachtungen an Kolibris (Trochilidae in der Ordnung 
der Segler) lassen darauf schliessen, dass auch bei diesen Formen 
Ansätze zum Sperren vorhanden sind. 

Die Erscheinung des Sperrens und die damit zusammenhängenden 
Phänomene verdienen die besondere Beachtung des Biologen, der 
sich dem Studium der Evolution zuwendet. Die Farben, die im 
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Sperrachen und am Schnabelwulst ausgebildet werden, sind Gelb, 
Rot, Orange, Weiss und Schwarz. Blau kommt nur als Zeichnungs- 
muster in geringer Ausdehnung oder an den bekannten Leuchtperlen 
von Erythrura, also stets als Kontrastmittel, vor. Es dominieren 
also die Farben, welche nachweisbar als besonders starke Reize 
bei evoluierten Vogeltypen gelten müssen. Es sind die Farben, 
die in den zahlreichen ornithophilen Blüten vorherrschen und die 
wiederkehren bei den Früchten, welche durch Vögel verbreitet 
werden. Wie bedeutungsvoll gerade diese Farben für Vögel sind, 
zeigt auch der Umstand, dass sie charakteristische Kennzeichen 
am Kopfe der jungen Taucher und Rallen sind, wo sie in beiden 
Fällen als „Auslöser“ im Lorenz’schen Sinne für komplizierte 
Instinkthandlungen der Eltern aufgefasst werden müssen. 

Die Rachenfarben und -zeichnungen verschwinden am Ende der 
Postembryonalzeit; die Mundhöhle der adulten Vögel ist uniform 
und unscheinbar gefärbt — die transitorische Rolle der eigenartigen 
Jugendorgane wird durch dieses Schwinden besonders eindeutig. 

Die Unsicherheit jedes Versuchs, die Evolutionsschritte einer 
komplexen Ontogenese darzustellen, braucht nicht besonders 
hervorgehoben zu werden. Die Kritik an phylogenetisch orientierten 
Arbeiten ist ja nur zu leicht und hat dazu geführt, dass auch 
Biologen, in denen das Bedürfnis nach Zusammenfassung der 
Ergebnisse ihrer Arbeit noch lebendig ist, sich oft lieber mit der 
Aufzählung einer chaotischen Menge von Tatsachen begnügen und 
so statt eines Überblieks eine Art Kuriositätenkabinett biologischer 
Seltsamkeiten geben. Die Rechtfertigung des vorliegenden Kapitels 
mag darin gefunden werden, dass eine grössere Zahl von Tatsachen 
aus dem Bereich der Vogelontogenese durch meinen Ordnungsversuch 
in einem Zusammenhang erscheinen und so neuen Wert erhalten, 
und dass anderseits durch diesen Ordnungsversuch neue Beobach- 
tungen von scheinbar längst vertrauten Erscheinungen notwendig 
und sinnvoll werden. Die Beobachtungsfreude der Feldornitho- 
logen, deren Tatendrang sich meist in sehr stereotypen Bahnen 
auswirkt, wird hoffentlich durch eine ungewohnte Beleuchtung 
altbekannter Phänomene neuen Anreiz erhalten. 
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IV. DiE EVOLUTIVE WERTIGKEIT DER ONTOGENETISCHEN 
MERKMALE 


Die Darstellung der Veränderungen, die sich ım Laufe der 
Evolution eines Vogeltypus an dessen Öntogenese vollzogen 
haben, zeigt wohl zur Genüge, dass die Beschreibung der Evolution 
ontogenetischer Zustände nicht mit so einfachen Begriffisbildungen 
wie „palingenetisch“ oder “cenogenetisch“ auskommen kann, wie 
sie in der Frühzeit der Evolutionsforschung angewendet worden 
sind. Die in der Ontogenese eines Tiertypus feststellbaren evolutiven 
Umgestaltungen sind sehr oft ebenso gross, manchmal grösser als 
die an der Reifeform nachweisbaren Umbildungen. Diese Einsicht 
zwingt uns, die Bezeichnungsweise, die bisher in der ontogenetischen 
Forschung üblich war, durch Grundbegriffe zu ersetzen, die den 
heute bekannten Tatsachen besser entsprechen. 

Die Bildungsweisen der einzelnen Organe haben eine sehr 
verschiedene evolutive Wertigkeit. Während etwa die Ausbildung 
der Flügel eines Grossfusshuhns in relativer Harmonie mit der 
Gestaltung der Hinterextremität verläuft und so weitgehend der 
zeitlichen Ausbildung der Extremitäten der Reptilien entspricht, so 
ist die Gestaltung des Flügels bei anderen Vögeln, so bei Sperlings- 
typen, noch mehr bei Gänseartigen ans Ende der Wachstumszeit 
verschoben. Die intimeren Bildungsprozesse können in allen 
diesen Fällen noch relativ ähnlich verlaufen, und der Endzustand 
des Organs verrät uns nichts über die zeitliche Verschiebung in der 
Ausbildung — die zeitliche Verschiedenheit der Bildungsvorgänge 
kann also nicht etwa aus dem Endzustand sinnvoll verstanden 
werden, sie ist eine Erscheinung, deren Deutung nur im Zusammen- 
hang der ontogenetischen Vorgänge gefunden werden kann. Im 
Rahmen der Ontogenese wiederum erhalten sie nur einen Sinn, 
wenn sie als Teile eines Evolutionsvorganges aufgefasst werden: die 
Bildungsweise eines Organs hat eine bestimmte „evolutive Wertig- 
keit“, die nichts mit dem eventuellen Anpassungswert des fertigen 
Organs zu tun hat und die nur durch die vergleichend-ontogenetische 
Untersuchung ermittelt werden kann. 

Die im folgenden aufgestellten Merkmalsgruppen fassen nur die 
besonders markanten Kategorien dieser evolutiven Wertigkeit. 
Erst weitere Untersuchungen können zeigen, ob eine weitergehende 
Gliederung die Möglichkeit klarer Beschreibung fördert oder hemmt. 
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l. Organe mit primärer Bildungsweise. 


Die Ontogenese vieler Organe führt direkt zur Ausbildung des 
definitiven Zustandes und verläuft zeitlich so wie die der homologen 
Ahnenorgane; weder ın der Gestaltungsart noch im zeitlichen 
Ablauf dieser Vorgänge lässt sich in solchen Fällen irgend eine 
besondere Einschaltung, ein Umweg oder eine Verzögerung der Aus- 
bildung nachweisen. Als Vergleichsbasis muss stets der Ahnen- 
typus der untersuchten Gruppe genommen werden, in unserem 
Falle also der primitive Vogeltypus mit den auf S. 278 genannten 
Merkmalen. Die Bezeichnung „primäre Bildungsweise“ bezieht 
sich auf die Übereinstimmung mit dem jeweiligen Ahnentypus. 

Organe dieser Merkmalsgruppe sind bei den primitiven Vogel- 
gruppen recht zahlreich: Nervensystem und Sinnesorgane, Skelett, 
Extremitäten und die meisten innern Organe zeigen diese Entwick- 
lungsart. ° Bei evoluierten Vogeltypen aber werden sie immer 
seltener, Teile der Wirbelsäule, die Hinterextremitäten, Teile der 
Sinnesorgane (z.B. Augenbulbus, Innenohr) folgen aber auch bei 
diesen Formen noch dem ursprünglichen Bildungsgesetz. Für sehr 
viele Organe muss die evolutive Wertigkeit erst noch bestimmt 
werden. 


2. Organe mit sekundärer Bildungsweise. 


Manche Organe gleichen denen mit primärer Bildungsweise, 
wenn man ihre Entwicklung isoliert betrachtet; beobachtet man 
ihre Ausgestaltung aber im Ablauf der gesamten ÖOntogenese, so 
enthüllen sich oft sehr auffällige zeitliche Verschiebungen in 
Wachstum oder Differenzierung, indem ein Organ viel früher oder 
beträchtlich später als das homologe Gebilde beim Ahnentypus 
ausgestaltet wird. Die Bezeichnung „sekundäre Bildungsweise“ 
bezieht sich auf den Primitivtypus, dem gegenüber eine Veränderung 
des Bildungsmodus festgestellt wird. 

Die Organe dieser Gruppe haben bisher eine sehr verschiedene 
Wertung und Einordnung erfahren. So deutete MEHNERT (Zit. n. 
SEWERTZOFF) die Beschleunigung von Organbildungen als Ausdruck 
progressiver Evolution des definitiven Organs, dagegen sah er in 
der Verzögerung der Ausbildung den Beweis für eine regressive 
Evolution des Reifezustandes dieses Organs. SEWERTZOFF (1951) 
hebt dem gegenüber hervor, dass solche Beschleunigungen oder 
Verzögerungen im allgemeiner als besondere Anpassungen an 
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ontogenetische Situationen verstanden werden müssen. Ander- 
seits meint SEWERTZOFF (S. 157), dass zeitliche Verschiebungen in 
der Ausbildung der Organe keine Bedeutung für den Embryo hätten 
und deshalb nicht als Cenogenesen im Häckel’schen Sinne bezeichnet 
werden dürften. Dieser Auffassung gegenüber muss man mit 
Nachdruck auf die Wachstumsverschiebungen in der Ontogenese 
der Sperlingsvögel hinweisen, besonders auf die des Darms und 
der Leber, die frühe Ausbildung der Augenlider, die späte des 
Gefieders, alles Veränderungen, deren Bedeutung im Rahmen der 
gesamten Ontogenesevorgänge gezeigt werden konnte. Wenn ich 
solche Änderungen trotzdem nicht einfach als Cenogenesen be- 
zeichne, so deshalb nicht, weil dieser Begrifl den Reichtum der heute 
bekannten Wirklichkeit gar nicht mehr zu fassen vermag und 
verschwinden muss. 

Die Zahl der Organe mit sekundärer Bildungsweise steigert sich 
mit der Entfernung vom Primitivtypus. Einige Beispiele sind 
eben erwähnt worden. Weitere Analysen werden, wie ich hoffe, 
die Fruchtbarkeit der Sonderung dieser Kategorie dartun : wichtige 
ontogenetische Unterschiede zwischen primitiven und evoluierten 
Tiergruppen, wie etwa die so verschiedene Ausgestaltung der 
Extremitäten bei den Vögeln, treten durch die neue Zuordnung ın 
einem aufschlussreichen neuen Zusammenhang auf. 


3.  Transitorische Bildungen der Jugendformen. 


Sehr viele Gestaltungen und Verhaltungsweisen der Embryonen 
und Jugendstadien haben keine Beziehung zur definitiven Form 
oder Lebensart eines Tiers, sie treten nur embryonal oder postem- 
bryonal während einer beschränkten Zeit auf und stehen mit den 
besonderen Bedingungen des Lebens der Entwicklungsstadien in 
Zusammenhang. Sie sind es, die früher als cenogenetische Bil- 
dungen zusammengefasst wurden. Da aber der Begrifl der Geno- 
genese nur sinnvoll ist, wenn sein Gegenstück, die Palingenese, als 
zu Recht bestehend anerkannt wird, so wäre es an der Zeit, dieses 
veraltete Begrifispaar durch eine reichere Gliederung zu ersetzen. 

Die transitorischen Bildungen finden sich bei den Jugendformen 
in so grosser Zahl, dass hier nur einige typische Beispiele genannt 
zu werden brauchen. 

Transitorische Bildungen der Embryonalperiode: Amnion, Allan- 
tois, Dottersack, Eischwiele (= Fizahn), einzelne Leberfunktionen. 
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Transıtorische Bildungen der Postembryonalperiode: Dwunen- 
bildung der Federspitzen, Sperrachenfärbung, Schnabelwulst, 
Sperrinstinkt, Instinkt der Kotentleerung, Bildung von besonderen 
Kotballen durch die Kloake, postembryonale Funktionen der 
Leber, Verschluss der Aussenohrs, Flucht- und Drückinstinkte 
vieler Nestflüchter, der Sonderinstinkt des jungen Kuckucks, die 
Eier des Wirts oder die Stiefgeschwister aus dem Nest zu werfen, 
U.S.W. 


A.  Kompensatorische Bildungen am Elternkörper. 


Die Aufstellung dieser Merkmalsgruppe der kompensatorischen 
Bildungen bringt die Tatsache zur Geltung, dass vielen Umgestal- 
tungen am Jungtier, die im Laufe der Evolution einer Vogelonto- 
genese auftreten, eigenartige Bildungen oder Verhaltensweisen der 
Eltern entsprechen, dass also die Evolution der Ontogenese nicht 
die Jugendform allein verändert, sondern auch die Reifeform 
umwandelt. Das Vorhandensein solcher kompensatorischer Bil- 
dungen ist oft beachtet worden ; doch hat deren Beziehung zur Onto- 
genese einer Tierart kaum je einen klaren nomenklatorischen 
Ausdruck gefunden, sondern diese Bildungen haben ihren Platz 
in jenen Kapiteln über „Brutpflege“ ete. gefunden, die oft genug 
wahre Kuriositätenkabinette der biologischen Forschung geblieben 
sind. Wie wichtig die klare begriffliche Sonderung dieser Merk- 
male des reifen Tiers ist, zeigt die Frage, die SEWERTZOFF (S. 147) 
aufwirft, ob nämlich die Mammarorgane der Säuger der Kategorie 
der „Aramorphosen“ einzureihen sein, d. h. solcher evolutiver 
Veränderungen, welche die gesamte Leistungsfähigkeit der Reife- 
form erhöhen. 

„Es ist schwer zu sagen, ob wir die Ausbildung der Mammar- 
organe als eine Aramorphose ansehen müssen: es würde so scheinen, 
wenn wir in Betracht ziehen, dass die Fütterung mit Milch die 
Lebensenergie der jungen Tiere hebt, sie kräftiger macht.“ 

Die Zweifel, die hier laut werden, zeigen vor allem, dass der Begriff 
der Aramorphose, der von SEWERTZOFF für evolutive Leistungs- 
steigerung der Reifeform eingeführt worden ist, offenbar im vor- 
liegenden Beispiel an der Grenze seines Gültigkeitsbereiches steht. 
Dieselbe Schwierigkeit würde entstehen, wenn man die Frage 
stellt, ob die Evolution von Fütterungsinstinkten, komplexen 
Nestbautechniken, Kotwegnahme bei den Reifeformen vieler Vögel 
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als Aramorphose aufgefasst werden müsse. SEWERTZOFFS wert- 
voller Begriff, der, wie der interessante Versuch von Franz (1955), 
das sehr komplizierte, zu Umrecht vernachlässigte Problem des 
organischen „Fortschritts“ einer objektiveren Betrachtung zuzu- 
führen strebt, ist in vollem Unfang nur bei Tiergestalten anwendbar, 
bei denen das einzelne Individuum allein den Arttypus verkörpert, 
wo also Alt- und Jungtier nicht zu komplizierten Gefügen, zu 
Lebenseinheiten höherer Art verbunden sind, d. h. bei Formen, 
die am reifen Tier ein Minimum von kompensatorischen Merkmalen 
tragen. 

So lässt sich der Primitivzustand der Vögel ausgezeichnet mit 
dem begrifllichen Rüstzeug SEWERTZOFFS nach Aramorphosen 
durchforschen, die ihn vom Reptilienahnen unterscheiden, da bei 
diesen Gruppen das Jungtier beim Verlassen des Eies bereits von 
den Eltern unabhängig ist und sich die wenigen kompensatorischen 
Merkmale der Reifeform lediglich auf Eibildung und Eiablage 
beziehen. Sobald indessen bei höheren Stufen der Vogelgestaltung 
die Alttiere mit ihren Nachkommen zu einer höheren Lebenseinheit 
verbunden sind, so treten am Elterntier Bildungen auf, die keines- 
wegs eine Steigerung seiner Leistungsfähigkeit als Individuum ım 
Daseinskampfe bewirken, sondern im Gegenteil oft einen Nachteil 
für das Leben des Individuums bedeuten können und deshalb nicht 
als Aramorphosen bezeichnet werden dürfen. 

Fasst man aber die Art als das evoluierende System auf, so löst 
sich die von SEWERTZOFF gestellte Frage sehr oft in dem Sinne, 
dass kompensatorische Bildungen der Reifeform, auch wenn sie 
das Individuum benachteiligen, die Lebensfähigkeit und die 
Anpassungsbreite einer Tierart erhöhen. Es bleibt nur die Frage 
zu entscheiden, ob man SEWERTZOFFS Definition der Aramorphose 
auf die Tierart, statt auf das Individuum allein, anwenden will, oder 
ob eine neue Begriffsbildung den Tatsachen besser entspricht. 
Diese Frage soll aber nicht aus den Beobachtungen an einer ein- 
zigen Tiergruppe, wie sie meiner Studie zugrunde liegen, beant- 
wortet werden. Die hier eingeführte Bezeichnung ‚„kompensa- 
torische Bildungen“ betont die strenge Beziehung dieser Merkmale 
zu Gestaltung und Verhalten des Jungtiers. 

Die mannigfaltigen Einrichtungen der Eibildung, die Brutflecke, 
die Instinkte des Nestbaus, des Brütens, Führens, Wärmens, 
Fütterns und der Kotwegnahme gehören alle dieser vierten Merk. 
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malsreihe an, ebenso die „Milchbildung“ im Taubenkropfe. Die 
allmähliche Evolution einzelner dieser Merkmale, so der Eibildung 
in der Gesamtentwicklung der Wirbeltiere, habe ich früher in grossen 
Linien darzustellen versucht (Portmann 1955). 

Wie für alle wissenschaftlichen Begrifisbildungen bestehen auch 
für die des „kompensatorischen Merkmals“ Grenzgebiete, in denen 
ihre Anwendung schwierig, ja unmöglich wird. Es wird deshalb 
am Platze sein, auf diese Grenzen gleich nachdrücklich hinzuweisen, 
um die Anwendung unseres Begriffs in die Schranken einer sicheren 
Gültigkeit zu bannen. Die Schwierigkeit liegt in der Entscheidung, 
wie weit man im Fortpflanzungssystem kompensatorische Eigen- 
schaften sehen will, da ja das ganze System auf Erzeugung von 
Nachkommen eingerichtet ıst, also über das Individuum hinaus- 
greift. Ich scheide als Bildungen ganz besonderer Art aus: 1. die 
Erzeugung primärer Fortpflanzungszellen, im weiblichen Geschlecht 
die Bildung von relativ dotterarmen Eizellen, wie sie für primitive 
Verhältnisse charakteristisch sind; 2. die Ausbildung von einfachen 
ableitenden Wegen für diese primären Geschlechtszellen, also von 
einfachen Spermidukten oder Ovidukten. Dagegen müssen einzelne 
zusätzliche Leistungen der Gonaden oder der Gonodukte bereits 
als typische kompensatorische Bildungen bezeichnet werden, da 
sie mit Sicherheit gewissen evolutiven Umgestaltungen der Onto- 
genese der betreffenden Gruppe zugeordnet werden müssen. So 
steht die Funktion der Dotterbildung im Ovarıum meroblastischer 
Wirbeltiere, ebenso wie die Eıweissekretion und die Schalenbildung 
im Ovidukt ın klarem Zusammenhang mit der Verkürzung und 
schliesslichen Unterdrückung der ursprünglichen Metamorphose 
der primitiven Anamnier. Die erwähnten Merkmale sind also 
sowohl bei Selachiern als Sauropsiden sekundär im Evolutionsablauf 
entstandene kompensatorische Bildungen. 


Verfolgt man die Verteilung der hier unterschiedenen Merkmale 
von verschiedener evolutiver Wertigkeit innerhalb der Vogel- 
gruppen, die Gegenstand unserer Untersuchung sind, so lässt sich 
eine allgemeine Feststellung ableiten, die auch für andere Evolu- 
tionsreihen gilt: die Evolution der Ontogenese führt stets zu einer 
Verminderung der Zahl der Merkmale mit primärer Bildungsweise, 
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zu einer gesteigerten Zahl von Merkmalen mit sekundärer Bil- 
dungsweise, ebenso zu einer Erhöhung der Zahl transitorischer und 
kompensatorischer Bildungen. Diese Gesetzmässigkeit lässt sich 
verhältnismässig leicht bei den verschiedensten Tiergruppen 
nachweisen. Trotzdem wird sie oft übersehen, und die Biologen 
versuchen dann, die Wertung von „hohen“ oder „niedrigen“ 
Zuständen von ganz unzulänglicher Basis aus zu gewinnen. 

Ein interessantes Beispiel für die aus der Unsicherheit der 
biologischen Standpunkte resultierenden Widersprüche bietet die 
gegensätzliche Deutung, welche die Ernährungsweise von Nest- 
hockern erfahren hat. 

STEPHENS (1917) unterscheidet drei Arten der Fütterung von 
Nesthockern: a) Der Altvogel erbricht Futter auf den Nestrand oder 
der Schnabel des Jungvogels wird in den des Elterntiers eingeführt; 
b) Es findet eine eigenartige Überkreuzung der Schnäbel von 
Alt- und Jungtier statt; c) Der Schnabel des Altvogels wird in den 
geöffneten Rachen des Jungen eingeführt. STEPHENS sieht in dieser 
Ordnung der Erscheinungen einen Aufstieg von einfachen zu 
höheren Formen der Ernährung, also Stufen einer Evolution. Er 
weist ausdrücklich auf die sich steigernde Kompliziertheit der 
Vorgänge in dieser evolutiven Reihe hin ! 

GROEBBELS dagegen (1932, S. 364/6) ordnet dieselben Erschei- 
nungen folgendermassen: „Bei den Nesthockern lassen sich vier 
verschiedene Fütterungsmethoden unterscheiden: Einstecken des 
Schnabels des Nestlings in den Schnabel des alten Vogels, Über- 
kreuzen der Schnäbel der Jungen und Alten, Einführen des Schna- 
bels des Alten in den des Nestlings, Auswürgen oder Hinlegen der 
Nahrung auf das Nest oder Hinhalten der Nahrung im Schnabel 
und Wegnahme durch den Nestling. Welche unter diesen Methoden 
die höchste biologische Stufe darstellt, darüber kann man sehr 
verschiedener Ansicht sein. STEPHENS betrachtet die erstgenannte 
Methode und das Ausspeien des Futters auf das Nest als die primi- 
tivste Form, die drittgenannte Methode als die Höchste. Gewiss 
tritt diese letztere Methode gerade bei Vögeln mit sehr hoher 
Gehirnorganisation, Piei und Passeres, in Erscheinung. Nichts- 
destoweniger können wir aber auch das selbständige Aufnehmen der 
Nahrung vom Nest als die höchste Form bezeichnen, da es sich hier 
um einen Vorgang handelt, der die geringste reflektorische 
Beeinflussung durch den fütternden alten Vogel enthält“. 
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GROEBBELS wählt hier seinen Standpunkt völlig willkürlich, 
von der vorgelassten Idee geleitet, dass der Typus der höhere sei, 
bei dem Alt- und Jungtier sich am wenigsten beeinflussen. STEPHENS 
dagegen sucht nach einer Ordnung der Erscheinung, welche der 
wesentlichen Tatsache der Evolution der Organismen Ausdruck 
gibt. Wer die Wirklichkeit in ihrer Kompliziertheit besser nach- 
bildet, braucht nicht betont zu werden. Der Biologe hat eben 
nicht die von GROEBBELS vorausgesetzte freie Wahl, das Mass für 
„hoch“ oder „niedrig“ nach den verschiedensten Ideen, die uns 
aus dem menschlichen Sozialleben oder aus unserer Technik 
zufliessen, zu bestimmen. Das Mass ist uns gegeben durch den 
Naturvorgang der Evolution, der, einmal erkannt, unseren Ord- 
nungsversuchen zugrundel iegen muss, wie die historische Folge 
der Ereignisse den Ableitungen des Historikers. Ob wir die mit 
weiterschreitender Evolution sich steigernde Komplexität und die 
zunehmende Verschränkung von Alt- und Jungtieren zu über- 
individuellen Einheiten als einen ‚„Fortschritt“ bewerten oder als 
einen Abstieg vom „vorteilhafteren“ Verhalten des primitiven 
Vogels, das wird weitgehend von den geistigen Modeströmungen 
jeder Zeit mitbestimmt; unser Forschen nach den evolutiv primi- 
tiveren und höheren Zuständen der Organismen darf von diesen 
Einstellungen nicht berührt werden. 


SCHLUSSBEMERKUNGEN. 


Unsere Kenntnis von einzelnen Tatsachen der Vogelontogenese 
wächst täglich an. In kaum übersehbaren Massen häufen sie sich 
in den Zeitschriften und den anderen Speichern des ornithologischen 
Wissens an, gleich wie in anderen Feldern der biologischen Arbeit. 
Vertiefen wir uns aber in die Sammelwerke über Embryologie, 
Lebensweise oder Systematik der Vögel, so stellen wir fest, dass 
diese ungezählten Tatsachen nach den verschiedensten, oft genug 
gegensätzlichen Gesichtspunkten geordnet dargeboten werden, ohne 
dass sich aus solchen Ordnungsversuchen ein innerer Zusammen- 
hang der zahlreichen bekannten Erscheinungen der Vogelontoge- 
nese ergeben würde. Statt dessen bietet sich ein kaleidoskopisch 
wechselndes Mosaik von Einzeldingen dar, die oft genug, weil die 
innere Verknüpfung der ontogenetischen Tatsachen fehlt, nur zur 
anekdotischen Bereicherung der Darstellung dienen können. Die 
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Einzelheiten aber häufen sich weiter ein Schneeflockenlall, wıe 
von UExkürr einmal treffend gesagt hat — und das Rieselnlassen 


der Tatsachen wird dazu führen, dass die biologische Arbeit statt 
einer Wissenschaft eine Beschäftigung mit wissenschaftlichen 
Methoden werden wird ein Vorgang, der sich an manchen 
Stellen schon deutlich erkennen lässt. 

Der Eindruck der Unzulänglichkeit dieses Vorgehens hat mich 
nach jahrelanger Vertiefung in die Erscheinungen der Vogelonto- 
genese zur Überzeugung geführt, dass nur ein entschiedener 
Ordnungsversuch eine Überwindung des gegenwärtigen, unbefrie- 
digenden Zustandes anbahnen könnte. Ein solcher Ordnungs- 
versuch konnte nur vom allgemeinsten Gesetz ausgehen, das wir 
heute vom tierischen Leben und seiner Entwicklung kennen: von 
der Einsicht, dass die Organismen Werdende sind, Bildungen mit 
einer Vergangenheit und einer Zukunft. Der Versuch eines 
Überblieks musste von der Evolutionstheorie ausgehen ! 

Doch durfte man sich bei diesem Vorhaben nicht auf irgend 
eine der speziellen Auffassungen über Evolution berufen, die ja seit 
Jahrzehnten in ihrer Unzulänglichkeit erkannt sind und die gerade 
die allgemeine Abwendung von diesem als spekulativ verrufenen 
Gebiete verschuldet haben. Die Evolution ist eine Erscheinung 
von so geheimnisvoller Grösse, dass es eine Anmassung wäre, über 
die Ursachen, welche dieses Geschehen hervorrufen, etwas aussagen 
zu wollen. 

Die Prüfung der verschiedensten Tatsachen der Vogelontogenese, 
wobei nach Möglichkeit der Kräfte eines Einzelnen kein Arbeits- 
gebiet vernachlässigt wurde, deutete bald darauf hin, dass die 
Einzelheiten sich einem grossen Evolutionsprozess einfügen liessen 
der, einmalin Umrissen erfasst, sehr bald weitere Phänomen: erkennen 
liess, Ja sogar zur Auflindung mancher bisher verborgen gebliebener 
Tatsachen führte, die sich unserem Bilde harmonisch einfügten. 

Der Versuch, das Bild des Evolutionsvorganges für die Onto- 
genese einer wichtigen Vogelgruppe darzustellen, lässt eine Fülle 
von bisher ungeordneten Tatsachen in grösseren Zusammenhängen 
erscheinen, in denen die einzelnen Feststellungen Sinn und Wert 
erhalten und durch Einordnung überschaubar werden. Dass dieser 
Versuch nicht mehr als ein Bild ist, das einen geheimnisvollen 
Naturvorgang in den grössten Umrissen zögernd zu erfassen sucht, 
ist im Laufe meiner Darstellung oft genug hervorgehoben worden. 
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Es wird das Ziel der weiteren Arbeit sein, dieses Bild an neuen 
Tatsachen zu prüfen und umzugestalten — immer erfüllt von 
Ehrfurcht vor dem verborgenen Gescheken der organischen Ent- 
wicklung, das wir nur im Reichtum seiner Erscheinungen wahr- 
nehmen und erforschen können. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


l. Auf Grund vergleichend-biologischer Untersuchungen werden 
die Merkmale der primitiven Vogelontogenese ermittelt (S. 278); 
das Fehlen des eigentlichen Brütens ist für die ursprüngliche 
Evolutionsstufe charakteristisch; der Jungvogel trug beim Schlüp- 
fen ein Gefieder aus einfachen Konturfedern und war ein kleines 
Abbild des Altvogels, ein selbständiger, früh flug- oder flatterfähiger 
Nestflüchter. 


2. Unter den heute lebenden Vogelgruppen weisen die Mega- 
podiden das Maximum von primitiven ontogenetischen Merkmalen 
auf. Die für einzelne Gattungen der Grossfusshühner festgestellten 
komplizierten Instinkte des Nestbaus und der Brutpflege müssen 
als eine sekundäre Sonderentwicklung innerhalb der Megapodiden 
aulgefasst werden. 


>. Das postembryonale Wachstum der Hühnervögel zeigt Eigen- 
tümliehkeiten von primitivem Gepräge. Die verschiedenen Organe 
wachsen ähnlich und sehr gleichmässig, sodass die Kurve des 
Gesamtwachstums (ob Längen- oder Gewichtsentwicklung) weit- 
gehend als Repräsentation des Wachstums der einzelnen Organe 
gelten darf. 

4. Der Vergleich des Wachstums entsprechend schwerer Hühner- 
und Sperlingsvögel zeigt, dass die Wachstumskurve eine gruppen- 
typische Gestalt hat, die von den absoluten Gewichtsverhältnissen 
nur unwesentlich verändert wird. Die Isometrie im Wachstum 
der einzelnen Teile bei Hühnervögeln ist ein Charakteristikum ; 
das bei Vögeln als ein Ahnenmerkmal zu bewerten ist. 


5. Als Vertreter einer evoluierten Gruppe von Vögeln werden 
die Sperlingsvögel untersucht. Der Vergleich ihrer ontogenetischen 
Merkmale mit denen der primitiven Gruppen ergibt die Serie der 
Eigenschaften einer evoluierten Ontogenese (S. 300). 

6. Unter diesen Merkmalen wird das des postembryonalen 
Wachstums (vor allem durch Untersuchungen an Staren) darge- 
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stellt. Bei Staren und Kleibern wird ein postembryonales Höchst- 
gewicht nachgewiesen. Die Untersuchung einzelner Organsysteme 
zeigt, dass dieses Höchstgewicht von der frühen Entwicklung des 
Darmsystems verursacht wird. Der Reihe nach erreichen folgende 
Organe eine Entwicklung über die Masse des erwachsenen Zu- 
standes hinaus: Schnabelwulst, Darmrohr, Leber. Erst nachher 
folgt die volle Entwicklung des Skeletts, der Muskulatur und 
zuletzt die des Gefieders. Es wird nachdrücklich auf die Bildung 
eines überindividuellen Systems von Alt- und Jungvogel hinge- 
wiesen, die erst diesen besonderen Ablauf der Ontogenese möglich 
macht. 


7. Die Ausbildung der Federanlagen erfolgt in den frühesten 
Stadien bei Star und Rabenkrähe sehr ähnlich wie beim primitiven 
Typus (Huhn); doch ist der erste Entwicklungsablauf bei den 
Passeres beträchtlich beschleunigt. Beim Star beginnt schon am 
8. Bruttag eine Differenzierung der Anlagen in solche, die in der 
Entwicklung zurückbleiben und in eine geringere Zahl von 
Anlagen, die sich in Dunen verwandeln. Die in der Entwicklung 
stillstehenden Anlagen werden gegen den Schlüpftag hin in ver- 
schlossene Hauttaschen versenkt. 


8. Auge und Ohr sind beim schlüpfenden Sperlingsvogel noch 
nicht voll entwickelt. Die Sicherung eines feuchten Entwicklungs- 
milieus, das dem länger im Ei verharrenden Nestflüchter durch 
die Amnionflüssigkeit garantiert ist, erfolgt beim Auge durch 
dichtes Aneinanderlegen (aber nicht Verwachsen) der Augenlider, 
die sich in dieser Periode nicht bewegen, beim Ohr dagegen durch 
Verkleben des Gehörganges und Verschluss der äusseren Ohr- 
öffnung. Die gleiche Bedeutung dürfte auch der Versenkung der 
jungen Federkeime unter die Haut zukommen. 


9. Eine sehr ausgeprägte Instinktverschränkung zwischen Alt- 
und Jungtier führt zu einer komplizierten Nesthygiene der Sper- 
lingsvögel: Bildung eines besonderen, nur in der postembryonalen 
Periode entstehenden Schleimmantels um die Kotmasse des 
Nestlings; Sperren und Kotentleerung beim Jungtier, Fütterung 
und Kotwegtragen oder Kotfressen beim Altvogel bilden eine 
zeitlich genau festgelegte Handlungseinheit. 


10. Der Jungvogel der Sperlingsvögel wird durch viele zusätz- 
liche Jugendorgane dem Altvogel bis zur Unkenntlichkeit un- 
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ähnlieh. Die dadurch entstehende Disharmonie seines Baues und 
die Unselbständigkeit seiner Lebensart ist durch besondere Ver- 
haltensweisen der Altvögel ausgeglichen: das Jungtier ist eine 
„abhängige Larvenform“. 

I1. Durch die verschiedenen Evolutionsprozesse, welche die 
Ontogenese der Sperlingsvögel umgestalten, entsteht eine sehr 
scharf begrenzte, besondere Lebensperiode zwischen der embryo- 
nalen und der juvenilen Zeit, die als Postembryonalzeit (statt 
Nestlings- oder Nestzeit) bezeichnet werden sollte. 

12. Es wird versucht (S. 329 bis 334), einige wesentliche Etappen 
der Evolution der Ontogenese von Sperlingsvögeln zu ermitteln, 
und die Verhältnisse bei einzelnen Gruppen der Coraciomorphen 
mit diesen Ontogenesestufen zu vergleichen. Die parallele Evo- 
lution des „Sperrens“ der Jungvögel bei Passeres, Cueculi, Upupae 
und Colit muss besonders hervorgehoben werden. 


13. Die ontogenetischen Merkmale werden in bezug auf ihre 
evolutive Wertigkeit in vier Gruppen gesondert: 

I. Organe mit primärer Bildungsweise, deren Ausgestaltung 
zeitlich wie die der homologen Organe der Ahnengruppe 
verläuft (Isometrie). 

Il. Organe mit sekundärer Bildungsweise, deren Ausgestaltung 
gegenüber der Bildung der homologen Organe der Ahnen- 
gruppe zeitliche Verschiebungen (Allometrie) erkennen lässt. 


Ill. Transitorische Bildungen der Jugendiorm, d.h. Organe 
und Verhaltensweisen des Embryos oder der Jugendsta- 
dien, die nur während diesen Perioden vorhanden sind und 
mit den besonderen Entwicklungsverhältnissen in Zu- 
sammenhang stehen. 

IV. Kompensatorische Bildungen am Elternkörper, die in 
direktem Zusammenhang mit den transitorischen Bildungen 
und Verhaltensweisen des Jungvogels stehen. 


14. Die Evolution der ÖOntogenese führt stets zu einer Ver- 
minderung der Zahl der Merkmale mit primärer Bildungsweise, zu 
einer gesteigerten Zahl solcher mit sekundärer Bildungsweise und 
zu einer Vermehrung der transitorischen und kompensatorischen 
Bildungen. 
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INTRODUCTION 


En 1954, M. le professeur MATTHEY me proposa d’apporter une 
contribution au probleme general des chromosomes chez les Ver- 
tebres, en &tudiant la formule chromosomiale des Rongeurs de 
notre pays. Differentes raisons enumerees plus bas m’ont contraint 
de restreindre le projet primitif et de limiter mon analyse aux 
Muscardinidae et Microtinae. 

Ges recherches eytologiques poursuivent deux buts bien distinets 
et dont l’interet a et& souligne A plusieurs reprises, en particulier 
dans les travaux de MATtHEy. Bornons-nous ici a en rappeler les 
points essentiels: cette etude tend äa etablir, tout d’abord, des 
donnees d’interet purement cytologique: le nombre et la forme 
des chromosomes et le type du complexe sexuel; puis elle s’efforce 
de comparer entre elles les diverses formules chromosomiales et 
touche ainsi aux problemes generaux de l’evolution et de la syste- 
matique. 

J’adresse ici mes sentiments de vive reconnaissance a mon maitre, 
M. le professeur MATTHEY, pour les conseils et les encouragements 
qu’il n’a cesse de me prodiguer au cours de ces recherches. Son aide 
precieuse, comme sa tres grande experience des questions cyto- 
logıques, m’ont grandement facilite la täche. 

Je remercie aussi sincerement les personnes dont le concours m’a 
permis de recueillir le plus de materiel possible: 

M. le conseiller d’Etat PorcnEr, chef du Departement de l’Agri- 
culture du canton de Vaud, m’a autorise a faire capturer deux 
marmottes dans le district france des Diablerets. Le caporal de 
gendarmerie GUIGNARD, garde-chasse aux Plans-sur-Bex, s’est 
charge de la capture de ces deux anımaux. 

M. Prop’nom, prefet du district de Lausanne, m’a accorde 
l’autorisation de pieger les petits Rongeurs pendant toute l’annee. 

MM. REsamEY, Dr es sc., et LECHAIRE, Lic. es sc., m’ont accom- 
pagne et aide dans plusieurs de mes chasses. 


HISTORIQUE 


L’stude de la formule chromosomiale chez les Rongeurs a fait 
l’objet de nombreux travaux parmi lesquels nous retiendrons 


FORMULE CHROMOSOMIALE DE MUSCGARDINIDAE ET MICROTINAE 351 


uniquement ceux qui se rapportent aux deux groupes que nous 
avons analys6s: les Muscardinidae et les Muridae mierotinae. 

Nous laisserons intentionnellement de cöte les cas du Rat, de 
la Souris et du Mulot. Les nombreux travaux dont ces anımaux 
ont fait l’objet nous entraineraient a une discussion bibliographique 
etrangere A notre propos. 

En ce qui concerne les groupes que nous avons etudies, citons 
pour memoire la numeration donnee par Arnıas (1909-1912) qui 
compta chez Eliomys quercinus (L..) 16 tetrades et 16 dyades dans 
les ovocytes I et Il. Ge eytologiste n’a pas eu l’occasion d’observer 
des figures goniales. 

Nos resultats, bases sur d’excellentes metaphases auxocytaires, 
et sur des cineses goniales admirablement fix6es, presentent avec 
ceux d’ArHıas une difference telle que nous sommes obliges d’attri- 
buer les resultats qu’il avait obtenus a une technique insuffisante 
et de les Ecarter. 


Arnıas (1912) a aussi examıne Microtus incertus, chez lesquel les 
ovocytes I et II renfermeraient de 28 ä 34 chromosomes. Nos 
observations nous ont donn& la convietion que si pour les cineses 
goniales dans lesquelles le nombre des elements est quelquefois 
tres grand (plus de 50 chromosomes), il est difficile d’affirmer un 
chiffre a plus d’une ou deux unites pres, les divisions des cytes I et II 
au contraire permettent de decompter les chromosomes avec 
exactitude pour autant que les figures soient bien fixees et bien 
colorees. 


Cross (1951) a decele 50 chromosomes goniaux chez Microtus 
townsendii. Mais cette conclusion n’est basee que sur des divisions 
diploides, d’ailleurs assez mal fixees, ce qui, a notre avis, l’entache 
d’incertitude. 


Par contre, les travaux d’OGumA (1935, 1936, 1937) retiendront 
specialement notre attention. Cet excellent eytologiste a examine 
deux Muridae japonais, Evotomys bedfordiae (Thomas) et Microtus 
montebelli (Edw.). Sa technique — la möme que celle utilis6e par 
MATTHEY et par moi-meme — et l’analyse critique de ses dessins 
prouvent a l’&vidence la superiorite de ses travaux sur ceux des 
deux auteurs precedemment cites. 

Nous reviendrons en detail sur les r6sultats d’OGguma; car, contrai- 
rement a nos observations, ıl a decrit un seul chromosome X et 


352 P. RENAUD 


admet pour les mäles des deux especes mentionnees la formule 
chromosomiale X-O. 

Enfin, en collaboration avec le professeur MATTHEY, nous avons 
fait paraitre quatre notes (MATTHEY, R. et RenAup, P., 1935, 1936, 
1937 a, 1957 b) exposant au fur et & mesure l’essentiel de nos 
conelusions. 

Pour le reste de la bıbliographie se rapportant aux chromosomes 
des Mammiferes en general et a ceux des Rongeurs en particulier 
nous renvoyons au travail de Marrnu£y (1936) et ä la liste d’OGumA 
et Maxıno (1937). 


MATERIEL ET TECHNIQUE 


J’ai examine 52 Rongeurs, soit 17 Muscardinidae et 35 Mierotinae 
Les sujets &tudies se repartissent comme suit: 


Muscardinidae: 
Eliomys quereinus (L.) 178g 
Muscardinus avellanarius (1..) a) 
Dyromys nitedula (Pallas) Du) 
Glis glis (L.) Ak» 
Microtinae: 
Evotomns glareolus (Schr) .. . .. 6 » 
Mierotus arvalıs (Ballas) Sees: 
Arvicola scherman (Shaw) ...... 14 » 


Pour chaque individu, j’aı procede A deux fixations, quelquefois 
A trois. Les fixateurs utilises furent le FLEMMING et le CHaMmPpyY. 
La coloration a l’hematoxyline ferrique de HEeıpennAaın m’a donne 
de bons resultats. 

Les details de la technique sont ceux dont MATTHEY a donne 
un expose tres complet dans son travail d’ensemble sur la question 
des heterochromosomes chez les Vertebres, travail dont nous avons 
deja parl& (Marruey, 1956 a). Je me dispense done d’insister sur 
ce point. 

Je releve des l’abord les diffieultes que j’ai rencontrees chez les 
Miecrotines ol le mat6riel s’est revele d’une fixation tres difhicile 
et caprieieuse. J’ai essuy6 de nombreux @chees; dans de nombreux 
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cas, les cinöses restaient empätees, rendant toute nume 'ation IMpos- 
sible. J’ai en outre tent&e d’etudier la formule chromosomiale 
d’Arvicola nivalis, appel& communement Souris des neiges et 
d’Arvicola agrestis ou Campagnol agreste. Malgre de frequentes 
expeditions dans les Alpes vaudoises et valaisannes, je n’aı Jamais 
reussi durant ces trois ans A me procurer de Campagnols des neiges 
du sexe mäle. A Nant, en particulier, oü nous avons decel& une 
petite colonie, j’ai captur6 trois individus qui, malheureusement, 
etaient des femelles. 

Cette proportion elevee de femelles dans les trappes n’obeit 
certainement pas aux lois du hasard uniquement. J’aı remarque 
le m&me phenomene lorsque j’ai pieg& Arvicola scherman et Microtus 
arvalis. En eflet, sur une seule chasse comptant plus de vingt-eing 
sujets, quatre seulement etaient des mäles. Il est interessant de 
noter que la chasse aux Mulots livre constamment beaucoup plus 
de mäles que de femelles. Je n’aı pas pour autant renonce a me 
procurer le materiel manquant ä ma petite collection et j’espere 
combler cette lacune dans un avenir que je souhaite prochain. 

D’autre part, j’ai fix& egalement: 


2 marmottes, 
1 ecureuil commun, 
1 spermophile. 


Mais, dans le cas de ces anımaux, je n’aı pu arriver ä des conelu- 
sions certaines, la fixation s’etant montree mediocre, ou l’epoque 
peu favorable. L’examen mieroscopique des testicules de Marmottes 
(fixees le 5 juin et le 17 juillet 1935) nous a revele la presence de 
noyaux au repos et de nombreux spermatozoides. 

La periode de l’annee au cours de laquelle s’accomplissent les 
divisions reductionnelles nous demeure inconnue, mais tout porte 
a croire que celles-ci s’effectuent pendant le sommeil hivernal. 

Nos tentatives d’eluceider la formule chromosomiale de l’Eeureuil 
ne nous ont rapporte que des 6chees. 

L’epoque äa laquelle on fixe les anımaux presente naturellement 
une importance considerable: chez les Campagnols, une spermato- 
genese abondante s’etablit des le premier printemps et dure jusqu’a 
la fin de la belle saison. Nous pouvons dire que de fevrier a octobre 
les conditions d’etudes demeurent favorables. Chez les Muscar- 
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dinıdae, par contre, un fait frappant est l’absence de divisions 
goniales et reduectionnelles durant toute la belle saison, le testicule 
etant alors constamment au repos; l’elaboration des elements 
sexuels a lieu a l’&poque qui correspond chez ces anımaux au som- 
meil hivernal le plus profond, soit a partir du 15 janvier et jusqu’au 
reveil, le mois de fevrier s’etant montre le plus favorable A la 
fixation. 

Tous les essais que j’aı faits en dehors de cette periode m’ont 
demontre l’exactitude de cette constatation. 

Pour me procurer le materiel necessaire a mes investigations, 
jai done dü hiverner des Muscardinides afın de les avoir ä ma 
disposition au moment opportun. Cette maniere de faire m’a donne 
de tres bons r6sultats. 

Les eonditions choisies pour l’hibernation ont et celles qui se 
rapprochent le plus de celles que ces Rongeurs trouvent dans la 
nature: nous les avons installes en plein air dans des cages oü ils 
ont fort bien supporte la captivite et dont voici la deseription: 
une caisse mesurant 45 x 25 x 25 cm. et faite de bois epais 
double interieurement de fer blanc (pour les Loirs), est divisee en 
deux compartiments, l’un servant de dortoir, l’autre de refectoire. 
Chacun de ces compartiments est muni d’une porte a sa partie 
sup6rieure. I] y a done deux portes par cage, l’une formee d’un 
panneau plein (dortoir), et l’autre grillagee. Les deux comparti- 
ments communiquent entre eux par un orifice eireulaire de 6 cm. 
de diametre. La partie servant de gite recoit tout d’abord une 
couche de sciure de bois destinee a absorber l’humidite, puis est 
completement bourree de foın et de feuilles seches. Les r&cipients 
contenant la nourriture et la boisson sont alors places dans l’autre 
partie ou il est facile de les changer sans deranger les anımaux. 

L’alımentation consiste en fruits, poires, pommes, noisettes, 
chätaignes et en lait frais. 

Cependant, contrairement ä nos previsions, les anımaux n’ont 
jamais presente les signes typiques de la lethargie; ils se sont nourris 
normalement gräce ä ces provisions regulierement renouvelees. 

Nous touchons la au probleme si complexe et si controverse du 
mecanısme de l’hibernation et nos observations corroborent par- 
faitement les experiences faites par Hrım pe Barsac (1936) sur 
les causes du sommeil lethargique. Get auteur a procede, chez le 
Muscardin et le Loir, a plusieurs experiences qui nous interessent 
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plus specialement. Selon Heım DE Barsac, la temperature ne joue 
pas un röle primordial dans le declenchement du sommeil lethar- 
gique. Par contre, l’absence de nourriture (en partieulier d’hydrates 
de carbone) provoque rapidement l’engourdissement, puis le som- 
meil lethargique de l’anımal, et cela m&me en ete. 

Ges experiences expliquent nettement les cas que nous avons pu 
observer et nous permettent de conclure que si durant l’hiver nos 
Muscardinides sont restes &veilles, c’est qu’ils ont toujours trouve 
a leur disposition des aliments en abondance. 


Dessins: Je fais tout d’abord un croquis, le plus exact 
possible, des figures qui me paraissent devoir etre retenues et que 
je dessine ensuite ä la chambre claire; le croquis sert de base a 
l’elaboration du dessin definitif. La combinaison optique utilisee 
est la suivante: objectif a immersion !/,, Leitz, oculaire x 25, 
tube tire & 156. Ce dispositif donne au niveau de la table un gros- 


sıssement de 5800 foıs. 


Caryogrammes: La methode utilisee est celle decrite 
par MArrHuey dans la publication deja citee (MArtuEy 1936 a). 
Par ce procede les chromosomes sont grossis 22.000 fois. Les dessins 
ont ete reduits d’un sixieme et les caryogrammes des quatre 
einquiemes environ. 


OBSERVATIONS PERSONNELLES ! 


1. MUSCARDINIDAE. 


Eliomys quercinus (L.). 


Materiel: 7 &d fixes d’aoüt 1936 a fevrier 1937. Seuls les 
sujets fixes le 14 aoüt 1936 et le 14 janvier 1937 ont presente un 
materiel utilisable. 


Cinese goniale: Dans les testicules des jeunes SS nes 
dans l’annee, et fixes au milieu de l’ete, j’ai trouve des cineses 
goniales dans lesquelles j’ai compte 52 chromosomes (fig. 1), dont 
10 a 12 paires d’elements atelomitiques (V). 


1 Nomenclature d’apres Broumer: Tierwelt Mitteleuropas, Bd. 7, 1929. 
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L’appariement realıse dans le caryogramme de la figure 2 m’a 
permis d’isoler avee beaucoup de vraisemblance une paire XY 
d’heterochromosomes. Ce resultat est 


en tous points conforme a ce que 
\ Ur nous observons dans les divisions 
\ N KON des eytes I et II. Comme je Vai 


NY (< note plus haut, le Lerot, ainsi que 


m DI les autres Muscardinides, presente 


== L A RS un eycle testieulaire tres regulier: en 
N ) N ete nous ne trouvons que des divi- 

/ / sions goniales, les mitoses reduction- 

1 nelles caracterisant la fin de la periode 


d’hibernation, de fin janvier a mars. 


Premiere cine&se: La pre- 

Division spermatogoniale. miere division reductionnelle montre 

a Teen neeelsnz. Kolkonz 26 tetrades, dont un complexe 

HEIDENNAIN (gr. x 4800). XY typique, facilement identifiable 
(fie. 3-6). 

Les figures que j’ai eues sous les yeux ne m’ont pas permis de 

trancher avec certitude le mode de segregation des elements 


Tlıomys quereinus (L.). 


sexuels; l’aspect de I’heterochromosome se rapproche pourtant 


VII 


(| I ((c WVunen)en ans 


Fıs. 2. — Les chromosomes spermatogoniaux (gr. X 4800). 


beaucoup de celui qu’il presente chez les Rongeurs oü la prereduc- 
tion est de regle; aussi je suppose que c’est ce mode qui se trouve 
realise. 

Deuxieme cinese: Les divisions du eyte II renferment 
26 dyades; je n’ai jamais pu y deceler I’heterochromosome d’une 
maniere absolue (fig. 7-8). 
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Fıc. 3-6. — Metaphases auxocytaires, avec paire XY. 


Fixe CHuampY, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


> 
FE an pi; u „x 
KERRON 21% 
8 Au 
Fıs. 7-8. — Divisions du spermatocyte II. Metaphases. 


Fixe Cuampy, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


Muscardinus avellanarıus (L.). 
Materıel: 3 38 sacrıfies le 5 fevrier 1936, le 13 fevrier 1936, 
| le 21 fevrier 1956. 
| Cinese goniale: Les cineses goniales sont d’une analyse 
| ardue: dans un cas particulierement clair (fig. 9), jai identifie 
| 
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avec exactitude 48 chromosomes parmi lesquels on peut evaluer 
a 24-28 le nombre d’elements atelomitiques; ce resultat est 
confirme par l’examen du 

caryogramme de la figure 

s ING UL 10. II n’est pas possible de 

SS L7 preciser davantage en raison 

des nombreuses diffieultes 


eg 
=> (NIS OR S- que le chiffre 'eleve de chro- 
= I = 


mosomes suscite A l’obser- 

( vateur. L’identification des 
INN. chromosomes sexuels n’est 
pas possible dans les mito- 


ses diploides. 


Muscardinus avellanarius (1..). Pr e mie ee 


ER Les metaphases auxocy- 
Fixe CHuampy, colore HEIDENHATN : TE s E- 

(x 4800). taıres, en general bien fix&es 

et bien colorees, compren- 

nent 24 tetrades facilement numerables (fig. 11-14), parmi lesquelles 

un grand bivalent en forme de V attire immediatement l’attention. 

La paire XY que j’ai mise en &vidence dans les figures 12 et 13 s’est 


TaKenar cn‘ 


I IE TE J( \ Ken» nmdnorin)e 


Fıs. 10. — Les chromosomes spermatogoniaux (x 4800). 


Division spermatogoniale 


trouvee etre facılement reconnaissable gräce a une coloration diffe- 
rentielle de I’Y, nettement plus fonc& que les autres gemini. Il ya 
eu la un phenomene d’inversion assez curieux puisque, en general, 
les heterochromosomes se colorent moins intensement par ’hema- 
toxyline ferrique que les autosomes. 


Deuxieme cınese: Les secondes eineses, toujours rares 
et d’un examen diffieile, n’ont pu &tre analysees avec certitude. 
Il est a remarquer que chez le Muscardin, le chromosome X est 
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tres petit. L’examen des profils des cineses auxocytaires montre 
nettement qu’il y a icı prer6eduetion. 


13 D 14 


Fıc. 11-14. — Metaphases auxocytaires. La paire XY est nettement visible 
dans 12 et 13. 


41 et12 fixe Cuampy, 13 et 14 fixe FLEmMINcG. Coloration HEIDENHAIN (X 4800) 


Dyromys nitedula intermedius (Nehring). 


Mate&eriel: 3 Jg fixes les 5, 21, 29 fevrier 1936. 

Cinese goniale: Dans cette espece, la fixation des 
prophases et des metaphases goniales est particulierement bien 
reussie. 

La cinese goniale que j’ai dessinee (fig. 15) est peut-etre la meil- 
leure de celles que j’ai eu l’occasion d’etudier au cours de ce travail. 
Les chromosomes, au nombre de 48, presentent un aspect tres 


360 P. RENAUD 


delie et la figure est d’une elart& qui ecarte d’emblee toute inter- 
pretation erronee. 


Dyromys nitedula intermedius Nehring. 
Division spermatogoniale. 


Fixe FLEMMING, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


L’appariement des elements chromosomiques apres caryo- 
gramme (fig. 16) nous autorise a admettre 15-18 paires d’elements 
atelomitiques, l’identification du complexe sexuel XY etant A 
peu pres certaine. 


DNA 


Mm TEEN 


"16. 16. — Les chromosomes spermatogoniaux (x 4800). 


Premiere cınese: Les metaphases auxocytaires revelent 
24 tetrades parmı lesquelles ıl est malaise d’indiquer les hetero- 
chromosomes, ceci en raıson de la brievete du chromosome X 
(fig. 17-20). 

L’anaphase de la division auxoeytaire est reductionnelle: ıl y a 
done dans ce cas prereduction. 


Seconde cınese: non observee. 
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17 Yır 


s Sa \S 
RB SutSo 
I A8a ° 
@ L N nA 
a AN,. 
Fıs. 17-20. — Metaphases auxocytaires. 


Fixe Cuampyv, colore HEIDENHAIN (% 


Glis glis (L.). 


Materiel: 4 äd, 
sacrıfies le 28 janvier 
1936, les 5 et 14 fevrier 
1936, le 7 septembre 1936. 

Cinese goniale: 
Le Loir est ’anımal pour 
lequel j’aı 
plus grand nombre d’ele- 
ments diploides, puisque 


compte le 


les cineses goniales ren- 
ferment 62 chromosomes 
(fig. 21), dont 17 paires 


Fixe FLEMMING, colore HEIDENHAIN | 


4800). 


Bire- 24: 
Glis glıs (L.). 
Division spermatogoniale. 
< 4800). 
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de V, tous les autres elöments &tant des bätonnets plus ou moins 


allonges. 


UIID InnK 


DIN HD 
Kite a eo 


Fıs. 22. — Les chromosomes spermatogoniaux (x 4800). 


= 24 


FıG. 23-26. — Metaphases auxocytaires. 
Fixe CuAampy, a l’exception de la fig. 24 fixee au FLEMMING. 
Coloration HEIDENHAIN (X 4800). 
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L’appariement des chromosomes (fig. 22) ne m’a pas permis de 
mettre en &vidence la paire XY. 

Premiere cinese: Les plaques equatoriales des premieres 
divisions (fig. 23-26) se composent de 31 tetrades. Le grand nombre 
d’elöments rend diflieile et arbitraire l’identification du complexe 
sexuel; celui-ci semble se presenter lors de la metaphase hetero- 
typique, comme une vesicule de couleur sombre renfermant un 
filament de chromatine enroule. Nos observations sur les Campa- 
gnols nous ont appris que cet aspect s’accompagne en general de 
postreduction. 


Seconde cinese: non observee. 


Le tableau suivant resume les rösultats que nous avons obtenus 
pour la famille des Muscardinides: 


Espece Nombre Nombre Complexe Öbservations 
2N N sexuel 
Eliomys quercinus (L.) . . . 52 26 XY Prereduetion 
Muscardinus avellanarius (L.). 48 24 XY  Prereduction 
Dyromys nitedula intermedius 
Wan er 28 24 XY  Prereduction 
CHR INT, 34, 2562 31 XY Probablement 


postreduction 


2. MICROTINAE. 


Evotomys glareolus (Schr.). 


Materiel: 6 $d, fixes de mars 1935 a fevrier 1936. La fixa- 
tion s’est revelee excellente pour les sujets sacrifies le 14 mars 1935 
et le 13 fevrier 19536, lesquels ont servi de base a cette &tude. 


Cinese goniale: Les testicules des animaux captures 
dans la nature au debut du mois de mars renferment en tres grande 
abondance les deux types de divisions reductionnelles. Par contre, 
pour les cineses goniales, j’ai dü hiverner quelques exemplaires 
afin de pouvoir les sacrifier au moment opportun, soit au debut 
de fevrier. 
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les cineses goniales (fie. 27-28) dans lesquelles j’ai compte 
56 chromosomes, presentent la partieularite de ne posseder aucun 


element atelomitique. 


rer 2. a en L 
ae 7 5,1%: 


27 


Evotomys glareolus (Schr.). 
Divisions spermatogoniales. 
Fixe FLEMMING, colore HEIDENHAIN (X 4800). 
L’appariement, en consequence, est diflieile et je me suis borne 


A sörier ces bätonnets par ordre de grandeur (fig. 29-30). Il est bien 
övident que dans ce cas on ne peut pas discerner avec certitude une 


ISLAND EONDISE 


» 3 3Kket (tet fit ) Keane 


OK MIEICSKE)I3s) Inerocc 


osIrcl el I Eee Le Behr et Cie 


Fıs. 29-30. — Les chromosomes spermatogoniaux. 


Fig. 29 correspond ä fig. 28. Fig. 30 correspond Aa fig. 27 (x 4800). 
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paire XY, n’importe lequel des chromosomes pouvant £tre le 
partenaire du petit Y. 

Premiere division: Les metaphases et anaphases 
auxocytaires permettent par contre d’etre beaucoup plus affirmatif, 


car on y deeele facılement le couple heteromorphe. 


31 39 as 


34 | s° 


FıG. 31-34. — Metaphases auxocvtaires. Plaques equatoriales. La paire XY 
ax | 
est mise en evidence dans 31, 32 et 34. 


Fixe FLEmMInNG, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


Les plaques equatoriales des premieres cineses (fig. 31-34) con- 
tiennent 28 tetrades, dont un groupe XY que l’on distingue tres 
nettement dans les figures 31, 32 et 34. 

En profil (fig. 35-38), le complexe XY se retrouve, admirablemen! 
net: I’Y, vertical, est place a la hauteur des autres elements meta- 
phasiques, alors que I’X, deux & trois foıs plus long, est constam 
ment situe un peu en dessus (ou en dessous) du plan &equatorial. 
Les chromosomes sexuels sont done places, ’un par rapport ä 
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l"autre, en telosynapsis, le cas etant identique ä celui du Rat, tel 
que l’ont decrit MınoucHı (1928), OcumA (1935) et MATTHEY 


L 


35 


37 


Fıe. 35-38. 


ef Pi 


36 


38 S 


Metaphases auxocytaires. Profils. La position 


les heterochromosomes au fuseau indique dans ce cas une prereduction. 


Fixe Cuampy, colore HEIDENHALIN (X 4800). 


EG. 39: Anaphase auxocytaire, 
prereduction. 
Le complexe sexuel n’a pas encore 
termine sa segregation. 
Fixe FLEMMING, colore HEIDENHAIN 
( 4800). 


Metaphase du spermatocyte II. 


Fixe FLEMMING, colore HEIDENHAIN 
(x 4800). 
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(1936, a); lVattachement des elements sexuels est certainement 

terminal et la figure 39 nous montre une anaphase dans laquelle, 

’X et I’Y etant en retard, la 

forme de ces chromosomes est QD Ü 

nettement reconnaissable; I’Y 7 

est represente par un bäton- ni. Zn 

net court et ’X par un bäton- Br ) N E 

net plus long et fissure. if 1 { @ 
La figure 41 nous montre er, ) 

enfin l’un des pöles d’une .> J 

anaphase de premiere cinese, 2) L = 

pöle dans lequel le chromo- 4 

some X possede encore la 

meme morphologie. Je puis Fıc. 41. — Pöle de diaster. Le chromo- 


ainsi affirmer le caractere some X separe cette fois de ’Y est 
: 2 ” mis en evidence gräce a une colora- 

reductionnel de la premiere tion tres päle. 

division pour le complexe Fixe Cuampy, colore HEIDENHAIN 

sexuel. Well 


Deuxi&eme division: La metaphase de seconde divi- 
sion renferme 28 dyades (fig. 40), les heterochromosomes e&tant 
diffieiles ä mettre en evidence. 


Microtus arvalıs (Pallas). 


Materiel: 15 &d, sacrifies de janvier 1936 a aoüt 1937. 
Seuls les anımaux fixes le 15 mars 1936, le 12 septembre 1936, le 
11 aoüt 1937 m’ont procure un mat£riel utilisable; les premieres 


cineses n’ayant et& bien fix&es que dans un seul cas, celui du sujet 
du 11 aoüt 1937. 


Cinese goniale: De jeunes mäles de l’annee m’ont fourni, 
en aoüt, de bonnes cineses goniales ou j’ai compte 46 chromosomes 
(fig. 42-43). 

Les caryogrammes mettent en evidence 6 paires de V, 34 bäton- 
nets de longueur variable, dont une paire XY (fig. 44-45). 


Premiere cinese: ]l y a dans les metaphases auxocy- 
taires (fig. 46-48), 23 tetrades; le complexe sexuel se presente en 
general comme dans l’espece suivante: a l’interieur d’une vesicule 
faiblement color6ee serpente un filament chromatique enroul&e sur 


OLrQ 
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43 


Microtus arvalıs (Pallas). 
Divisions spermatogoniales. 


Fixe FLemmıng, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


lui-meme en forme de 8. Cet aspect, comme nous l’avons indique 
pour le Loir et comme nous le verrons chez l’Arvicola scherman, 


FORST ALTE 


IELTLEIEELE ER I tt Cetetetetttn che 


44 


TI TR an 


(Ilteonerecrenenensennnnennennnsl, 


45 


FıG. 44-45. — Les chromosomes spermatogoniaux. 
Fig. 44 correspond a fig. 42. Fig. 45 correspond a fig. 43 (x 4800). 


correspond a la postreduetion. Par contre, les anaphases et telo- 
phases des figures 49-52 indiquent clairement l’existence de la 
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Fıc. 46-48. — Metaphases auxocytaires. Plaques equatoriales. 


Fixe Cuampy, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


prereduction. J’admets done la realite des deux modes, lesquels 
se realisent suivant une frequence qu’il ne m’est pas possible — les 


49 


Fıc. 49-50. — Metaphases auxocytaires. Profils. Prereduction. 


Fixe Cuampy, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


donnees nume6riques etant insuflisantes pour avoir une valeur 
statistique — de preciser. 

Deuxieme cinese: Les metaphases du spermatocyte II 
(fig. 53-54) comptent 6egalement 23 dyades. La figure 53 demontre 
le partage &quationnel de !’X, reconnaissable ä sa coloration päle. 
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51 


Fıs. 51-52. — Anaphases de premiere einese montrant le comportement 
de la paire XY. 


Fixation: 51, FLEmMmING; 52, Cuampy. Coloration: HEIDENHAIN (X 4800). 


FıG. 53-54. — Metaphases de la deuxieme division. 


Fixe FLEMMING, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


Arvieola scherman (Shaw). 


OcumaA (1937) suppose que l’anımal sur lequel nous avons tra- 
vaille appartient a la forme exitus (Miller). Dans notre note pre- 
liminaire (MATTHEY, R. et RenAaup, P., 1935) nous avions simple- 
ment repris la distinetion de MarscnHıE (1909) pour indiquer la 
biologie terrestre de nos sujets. 

Materiel: 14 38, fixes de juillet a octobre 1935. Les sujets 
sacrifies le 17 et le 22 juillet, le 12 septembre et le 23 novembre 
nous ont donne un materiel satısfaisant. 
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Cinese goniale: Cette espece constitue un mat£riel 
favorable ä l’examen ceytologique, puisque les cineses goniales 
(fig. 55-58) ne renferment que 36 chromosomes faciles a denombrer 


& 
I 
EL I a A 


Fıc. 55-58. 
Arvicola scherman (Shaw). 
Divisions spermatogoniales. 
Fixe FLEMMING, colore HEIDENHAIN (X 4800). 


avec la plus grande exactitude. On peut admettre que 13 paires 
de chromosomes sont atelomitiques. 

J’ai pu dans chaque cas isoler la paire XY avec une grande 
vraisemblance (fig. 59-62). 


279 my + 
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Premiere cinese: A la metaphase auxocytaire on voit 
15 tetrades (fie. 63-66). Le complexe sexuel se rencontre sous deux 


LT or a Ss Jlat 
SIaR (c nV» [; 


VI SanTe Suse 
y) ce Tr» von = 


DDPATTENK 
VEIT ee Teer le = 


Tystax«ıN 
Y M» KC sccltuno \ 


FıG. 59-62. — Les chromosomes spermatogoniaux. 
Fig. 59 correspond & fig. 57; fig. 60 a fig. 56; fig. 61 a fig. 58; fig. 62 a fig. 55 
(x 4800). 


formes: au point de vue numerique, l’examen d’une cinquantaine 
de cineses me permet de dire que les deux modalites sont egalement 
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representees. Dans le premier cas (fig. 63), nous retrouvons l’aspec! 
typique de la prereduetion, tel que nous l’avons deerit chez Arvalıs, 
I’Y place perpendieulairement A I’X et verticalement par rapport 
au plan metaphasique auquel !’X lui est parallele. Dans le deuxieme 
cas (fig. 64-66), le complexe sexuel apparait sous une lorme souven!t 


63 64 
\ Dr 
zum, ut 
N N er 
JILUSC STE 
PR Bar 
und ER 
FıG. 63-66. — Metaphases auxocytaires. Les heterochromosomes sont 


facilement decelables. 


Fixe: 63, 64, FLemming; fig. 65-66, Cuampy. Coloration: HFEIDENHAIN 
[ [AR N 
(x 4800). 


vesiculeuse; lorsqu’il y a surfixation (fig. 71) il constitue alors un 
nucleole pyriforme et d’apparence homogene que l’hematoxyline 
colore en gris a l’exception d’une spherule situee a la partie retrecie 
et qui prend par contre une intense coloration noire; mais, dans les 
regions correctement fixees (fig. 69), on voit un filament en 8 
enroul& ä l’interieur de ce nucleole, lequel vient prendre avec retard 
sa place au fuseau. Ge filament correspond a l!’X et a l’Y, ou plutöt 
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au produit de fissuration de ceux-ci. En plaque &equatoriale, l’aspect 
du 8 se retrouve en general (fig. 65). De profil, le comportement 
anaphasique rend la structure de cet heterochromosome tout & fait 
intelligible. 

Les figures 67, 68 et 70 montrent en eflet le partage &quationnel 
de PX et de !’Y. Les deux chromatides issues de la fissuration de 


67 68 


69 


Fıs. 67-70. — Metaphases auxocytaires. Profils. Type de postreduction. 
La figure 69 montre le complexe sexuel venant se placer au fuseau 
avec un certain retard. 

Fixation: fig. 67. 68, Cuampy; fig. 69, FLemmiıng. Coloration: HEIDENHAIN 
(x 4800). 


’Y sont placees verticalement (done perpendieulairement au plan 
metaphasique) et, tout d’abord r&unies par leurs extremites libres, 
se separent bientöt. A sa terminaison la plus proche du pöle, chacun 
de ces demi-Y est en relation avec l’une des moities de ’X. Nous 
pouvons done comparer l’heterochromosome tel qu’il se presente 
lors de la metaphase, a deux V, symetriques l’un par rapport & 
l’autre et possedant des branches inegales, chacune des branches 
courtes correspondant a l’une des chromatides de !’Y et chacune 
des branches longues a l’une des moities de I’X. Le comportement 
anaphasique demontre d’autre part que les centromeres sont plac6s 
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a l’apex des V. Ceux-ei passant chacun dans l’une des presperma- 
tides, le caractere öquationnel de la division se trouve ainsi de- 
montre. 


yo\ r 
are 
or. 
m 
2 nAaN 
Fıic. 71. Fıc. 72. 
Types d’heterochromosomes sur- Spermatocyte II. Metaphase. 


fixes dans les metaphases au- 


: Fixe FLEMMING, 
xocytaires. 


colore HEIDENHAIN 
Fixe CHuampy, colore HEIDENHAIN (x 4800). 
(x 4800). 


Seconde cinese: Ilnem’a pas ete possible de distinguer, 
parmi les 18 dyades de la deuxieme cinese, les el&ments sexuels 
sous leur forme pre- ou postreduetionnelle. 


* 
* * 


Les resultats obtenus dans la famille des Microtinae peuvent se 
resumer comme suit: 


Espece Nombre Nombre CGomplexe Observations 
2N N sexuel 
Evotomys glareolus (Schr.) . 56 28 XY  Prereduction 
Microtus arvalıs (Pallas) . . 46 23 XY  Pre- ou 
postreduction 
Arvicola scherman (Shaw.) . 36 18 XY  Pre- ou post- 


reduction (50%, ) 


DISCUSSION DES RESULTATS 


1. LA QUESTION DES CHROMOSOMES SEXUELS. 


Si je resume les resultats acquis au cours de cette etude, je puis 
affirmer avec certitude la presence, chez les especes etudiees, d’un 
complexe sexuel du type XY. 
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Ge complexe heterochromosomique est toujours nettement 
observable dans les metaphases auxocytaires, qu’elles soient vues 
«a pie » ou de profil. 

l.a disproportion entre les elements heteromorphes est telle 
qu’une interpretation differente est impossible. 

A cet aspect morphologique vient encore s’ajouter, dans la grande 
majorite des cas, une constitution interne diflferentielle se traduisant 
par une coloration autre que celle des tetrades autosomales. 

Enfin les caryogrammes confirment en regle generale nos conclu- 
sions, puisque dans plusieurs cas nous avons pu isoler avec une 
grande vraisemblance une paire XY de chromosomes. Nous avons 
evite les erreurs toujours possibles en n’etablissant les caryogrammes 
que pour des divisions goniales tres bien fixees et color6es. 

Il est A remarquer que dans les caryogrammes le chromosome X 
se presente A plusieurs reprises sous ce meme aspeet flexueux que 
Marrtney a deerit chez le Kangourou (1936 a). 

Dans le cas du Loir, l’existence et la forme des heterochromosomes 
est, pour les raisons indiquees plus haut, moins evidente. J’attribue 
ce manque de nettete a la diflieulte inherente au materiel; en eflet, 
soit dans les cineses goniales, soit dans les divisions auxocytaires, 
nous sommes en presence d’un tres grand nombre d’elements, ce 
qui rend incontestablement l’analvse plus difficile; a cet inconve6- 
nient s’ajoute egalement la petitesse des elements chromosomiques. 
Enfin, un groupe XY se divisant equationnellement ressemble 
beaucoup ä une tetrade ordinaire et se trouve par la meme diflicile 
a distinguer. 

Mes resultats completent de facon heureuse les donnees que nous 
avions sur Ja formule chromosomiale des Rongeurs. 

Comme la plupart des travaux anterieurs (sauf ceux d’OGUMA 
dont je parlerai plus bas), cette contribution confirme la generalite 
de la digametie sexuelle du type XY chez les Rongeurs en particulier 
et chez les Mammiferes en general. (MarrneEy, 1956 a.) 

L’excellent evtologiste japonais OGuMA a, Jui aussi, etudie deux 
Microtinae : Evotomys bedfordiae Thomas et Microtus montebelli Edw. 
(1955, 19375). Contrairement A ce que nous venons d’exposer, 
OGumaA attribue dans les deux cas une formule sexuelle X-O au 
mäle. 

Y a-t-il Ja une exception qui confirme la regle, ou devons-nous 
renoncer A la constance du type XY, pour admettre que les deux 
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modes X-O et XY peuvent exister simultanement dans une m&me 
famille ? 

Comme la technique de fixation et de coloration d’OGuma est 
excellente, que ce savant — ses figures le prouvent est un 
observateur de premier ordre et qu’il a, d’autre part, une grande 
experience eytologique, e’est A l’interpretation des figures que nous 
demanderons d’expliquer la divergencee — qui pour nous n'est 
qu’apparente — des resultats d’OGuma avec les nötres. 

En eflet, examinons les figures que publie Ocuma (1955, 
planche IV). 

Dans les divisions auxocytaires, nous voyons en plaques equa- 
toriales comme en profil une vesieule generalement päle, mais dont 
un point extreme est fortement colore. 

Get aspect est en tous points identique A ce que nous observons 
dans notre figure 71 d’Arvicola scherman. Nous avons explique 
plus haut que dans ce cas nous etions en presence d’une surfixation 
locale. 

Pour OGuma, dans d’autres cas, la vesiceule sexuelle contient un 
filament enroule en forme de 8 (fig. 51, pl. IV). 

Notre figure 69 montre le m&me aspect du complexe sexuel; or 
nous avons etabli que dans ce cas, illustrant le debut de la meta- 
phase, l’heterochromosome venait se placer en retard au fuseau 
et qu’il conserve encore son aspect diacinetique. 

Il n’y aurait done pas la, comme le pense OGuma, un seul chro- 
mosome X, mais bien une paire XY. 

Un examen attentif et comparatif de plusieurs figures semblables 
nous a persuade de l’exactitude de cette interpretation. 

MarrtneEy s’attache du reste A analyser en details la morphologie 
de tels complexes — dont la presence est assez generale chez les 
Rongeurs — et dans un memoire qui paraitra prochainement il 
fournira de nombreux documents a l’appui de cette hypothese. 

Si Pexplication que nous proposons est exacte, l’Evotomys 
bedfordiae d’OGumA se rapprocherait d’Evotomys glareolus pour 
lequel j’aı &tabli un nombre diploide de 56. Sı l’on admet pour la 
forme japonaise la presence d’une paire XY, nous retombons sur 
le m&me nombre 56. 

Nous attribuons a la solution de cette question une grande 
importance, car si notre interpretation des figures d’OGUMA se 
trouvait verifiee, nous arrıverions A la conelusion d’une intime 
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parente entre l’espece japonaise et la nötre. Dans le cas contraire, 
nous devrions admettre que, dans des formes appartenant au möme 
genre, deux types de formule sexuelle peuvent se rencontrer, ce 
que nous aurions alors tendance a attribuer ä des variations 
d’origine geographique. Une telle explication nous deplait forte- 
ment: trop souvent elle a servi a couvrir des resultats inexacts: 
je rappellerai icı le cas du Chat, celui du Lezard vivipare et encore 
celui des Gryllotalpa. 

Chez Microtus montebelli, OGumA (1935) a compte 31 chromo- 
somes, alors que pour Arvicola scherman nous en trouvons 36. 

Ge rösultat nous demeure completement incomprehensible: la 
figure 1 c (37, b) montre en effet une admirable cinese goniale dont 
interpretation semble tout & fait correcte. Pourtant, je me per- 
mettrai de supposer que le satellite relie au chromosome g (9 h.) 
pourrait representer un Y, ce chromosome g devenant alors le 
partenaire de l’ölement en V, note X. 

En partant de cette hypothese — dont je n’ignore pas le caractere 
conjeetural — ıl serait alors possible de compter 32 chromosomes 
dont une paire XY. Les figures de premiere cinese semblent d&mon- 
trer l’existence d’une paire XY bien qu’OGUMA estime que nous 
avons affaire a un chromosome X unique, atelomitique, et compos& 
de trois segments D,, D, et P, ce dernier &tant, pour lui, faussement 
identifie a un chromosme Y. Je dirai ici que les figures de reduction 
me paraissent insuffisantes a etablir cette assertion. 

Par contre, l’analyse des metaphases I en profil, chez E. glareolus, 
m’a montre, avec une clarte parfaite, la nature double de l’hetero- 
chromosome. Et je dirai encore que l’analyse de la premiere cinese 
me parait infiniment plus convaincante que celle des mitoses 
goniales ou des secondes cineses. 


>. PRE- OU POSTREDUCTION. 


Pour les Muscardinidae nous avons observ& dans tous les cas — 
sauf chez le Loir — des premieres divisions toujours &quationnelles 
pour le complexe sexuel XY. 

La prereduction est donc generale chez le Muscardin, le Dyromys 
et le Lerot. Le Loir seul semble faire exception, chez lequel nous 
pensons avoir observ& surtout de la postreduetion. Cependant, nous 
n’ignorons pas que cette assertion repose uniquement sur des 
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comparaisons avec les figures analogues de l!’Arvicola scherman, et 
que par consequent elle ne presente qu’un faible degre de certitude. 
L’observation directe du complexe sexuel au cours de la metaphase 
et surtout de l’anaphase I ne m’a pas 6te possible, le mat£riel 
presentant des difieultes d’observation presque insurmontables. 

Chez les Microtinae, par contre, si la prereduction est generale 
pour Evotomys glareolus, les deux modes, prereduetion et post- 
reduction, coexistent chez les deux autres especes etudiees. 

Pour Mierotus arvalıs, nos donnees ne nous permettent pas 
d’indiquer la proportion de chaque genre de division, tandıs que 
pour Arvicola scherman elles semblent se rencontrer avec une 
frequence £gale. 

En ce qui concerne le mecanisme intime conduisant a la pre- ou 
a la postreduction, j'abandonne une question, d’ailleurs tres difli- 
cile, et qui sera exposee avec tous les developpements qu’elle 
comporte par MATTHEY, dans un memoire qui paraitra prochaine- 
ment. 


EVOLUTION DE LA FORMULE CHROMOSOMIALE 


Si nous admettons, d’apres la theorie de RoBERTSoN, que les 
elements chromosomiques atelomitiques peuvent se scinder au 
cours de l’evolution de l’espece et donner chacun deux elements 
telomitiques, et, r&ciproquement, que ceux-ci peuvent s’associer 
pour former des V, le dedoublement theorique de ces derniers 
doit nous amener pour les representants d’une m&me famille a un 
nombre de chromosomes — supposes tous telomitiques — tres 
voisin. 

Ce nombre de base pour une famille donnee s’appellera le Nombre 
fondamental de chromosomes. 

De nombreux auteurs ont demontre le bien fonde de cette hypo- 
these: je citerai en particulier les travaux de MArtHey (1931, 1933) 
sur les chromosomes des Sauriens. 

Voyons comment se presentent, ä la lumiere de l’hypothese de 
RoBERTSON, les especes que j’ai etudiees: 


1. Miecrotinae. 


Evotomys glareolus (Schr.) 56 chrom., aucun V N.F. — 56 
Miecrotus arvalis (Pallas) . 46 » 12 V N.F. — 46 + 12 = 58 
Arvicola scherman (Schaw.) 36 » 26 V N.F. = 36 + 26 = 62 
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Dans ce groupe, ou il est aise de determiner avec exactitude le 
mode d’attachement des chromosomes et partant celui des el&ments 
atelomitiques, nous constatons que l’hypothese robertsonnienne 
traduit bien l’evolution chromosomique. Si nous ajoutons A ce 
tableau les deux aniımaux etudies par OGuUMA, et si, pour les raisons 
indiqu6es plus haut, nous admettons pour ceux-ci un nombre 
diploide pair de chromosomes, nous constatons qu’ils s’intercalent 
dans notre serie. 


Evotomys bedfordiae (Tho- 


mas) E5öschromeraucunsVsEreNER —ı56 
Mierotus montebelli Edw.. 32 ) DAN. N.E. = 32 DD 5A 


2. Muscardinidae. 


Pour la famille des Muscardinidae, par contre, ’hypothese de 
ROBERTSON fournit des resultats un peu moins satisfaisants. Dans 
ce groupe, il est diflicile de determiner sans erreurs le mode d’atta- 
chement. 


Eliomys quercinus (L.). . 52 chrom., 2024V N.F.=:! 2 
ouENARS DE 


| 

a 
Dv 
: 


Muscardınus avellanartius 
A I ee et ) 22-28 V N.F. 4872 7 
ou N.F. = 48 + 28 = 76 
Dyromys nitedula (Pallas). 48 chrom., 390-36V NF.=48+30=7 
ou N.F. = 48 + 36 
Giswelosa le) 92, )) 34V N.E. = 62 229347296 


| 


I 
X 
1 


Contrairement a ce que nous pourrions attendre, nous constatons 
que le Loir, qui a le plus grand nombre de chromosomes, a aussi le 
plus grand nombre de V. Sı nous ecomparons les resultats obtenus 
dans les deux familles, nous voyons que, pour la premiere, l’analyse 
aboutit a un nombre fondamental allant de 54 a 62, alors que ce 
meme nombre varie, chez les Muscardinidae, de 72 a 96. Il est 
alors elair que si le mecanısme robertsonnien semble, a lui seul, 
donner une explication a peu pres satisfaisante de l’evolution 
chromosomique chez les Microtinae, d’autres facteurs ont dü in- 
tervenir chez les Muscardinidae. 

Le cas du Loir, en particulier, aux chromosomes tres nombreux 
et chez qui pourtant le nombre de V est extraordinairement elev6, 
pourrait suggerer l’idee d’un cas de polyploidie. 
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Il etait alors intöressant de chercher a determiner la longueur 
totale des chromosomes chez les diverses especes etudises. C’est 
ce que j’ai fait, en choisissant des figures de stades autant que 
possible comparables, puisque, dans les metaphases avancees 
les chromosomes sont toujours plus courts qu’a la fin de la pro- 
phase. 

J’ai alors soigneusement mesure les elements chromatiques sur 
mes caryogrammes, et si je ne me dissimule pas le caractere tres 
approximatif de cette methode, je pense cependant qu’elle peut 
fournir des indications interessantes. 

Dans ces conditions, les nombres trouves pour Arvicola scherman 
et Evotomys glareolus sont suflisamment voisins pour que nous 
puissions admettre que la quantite de chromatine est approxima- 
tivement egale dans les deux especes, et que, par consequent, 
certains des chromosomes du Campagnol terrestre correspondent 
necessairement a deux ou plusieurs chromosomes de l’Evotomys. 

Par contre, ches les Muscardinidae, les trois especes ä& petit 
nombre chromosomique (apres correetion dans le cas du Dyromys 
oüı la figure utilisee etait une pro-metaphase dont les chromosomes 
sont environ d’un tiers plus longs que dans la metaphase achevee), 
j'obtiens une longueur de 165 environ pour la longueur totale de 
l’assortiment chromosomique, tandıs que chez le Loir cette lon- 
gueur est de 230, soit environ un tiers de plus. 

Il est interessant de noter que les nombres fondamentaux sont 
dans le m&me rapport. 

Ges constatations semblent done plutöt favorables a l’hypothese 
d’une origine polyploide du Loir. 

Le nombre fondamental des Mammiferes etant generalement 
evalue a 48, ıl est fort difhicile de ramener mes chiffres a cette 
valeur. 

D’ailleurs, il est interessant de noter que chez les Mammiferes 
et d’une facon generale chez les Vertebres (Poissons, Amphibiens 
et peut-etre Oiseaux) il semble exister deux nombres fondamentaux 
principaux equilibres respectivement autour de 48 et de 60-70. 
Je ne puis entrer ici dans des considerations depassant le cadre 
de cette etude. Mais la consultation de la liste d’OGumaA et MAkıno 
(1937) ainsı que l’examen des figures originales dans les divers 
memoires montrent la generalite de l’assertion que je viens de 
suggerer. 
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CONCLUSIONS 


1. Quatre especes de Muscardinidae et trois especes de Muridae 
Mierotinae ont ete etudiees; les resultats sont les suivants: 


Espece 2N N  Formule Pre-, 
sexuelle Post-reduction 
Eliomys quereinus (L.). . . . 52 26 XY Prereduction 
Muscardinus avellanarius (L.) . 48 24 XV Prereduction 
Dyromys nitedula intermedius 
(Neben 48 24 XY Prereduction 
GlESSglisaD.)" 2 Ro 62 31 XY Probablement 
postreducetion 
Evotomys glareolus (Schr.) . . 56 28 SO Prereduetion 
Microtus arvalıs (Pallas) . . . 46 23 XY Pre- ou 
postreduetion 
Arvieola scherman (Shaw.) . . 36 18 RM Pr6- ou post- 


reduction (50%) 


2. Chez toutes les especes etudiees la formule sexuelle est XY, 
la pre- ou la postreduction pouvant se rencontrer. 


3. L’applieation de la theorie de RoBErTson semble possible aux 
Microtinae. Chez les Muscardinidae, les resultats sont moins 
satisfaisants. Le Loir, en particulier, &chappe a cette theorie, et 
sa formule chromosomiale pourrait peut-etre s’expliquer par la 
polyploidie. 


4. Chez les anımaux a sommeil hivernal, les divisions reduction- 
nelles ne se produisent qu’a la fin de la periode d’hibernation, 
prineipalement du 15 janvier au 1€T mars. 
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1909. 


1929. 
1931. 


1936. 


1934. 


1936a. 


19365. 


1938. 


1935. 


1956. 


1937a. 


19375. 


19375. 
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BULLETIN-ANNEXE 


DE LA 


REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 


(TOME 45) 


Mai 1938 


Proces-verbal de l’Assemblee generale 
de la Societe Zoologique Suisse 


tenue A Lausanne (Palais de Rumine), les 12 et 13 mars 1938, 


sous la presidence de 


M. le Prof. Dr R. MATTHEY 


Samedi 12 mars. 


16.6..30. SEANCE ADMINISTRATIVE. 


I. RAPPoORT DU PRESIDENT, PROF. DT! R. MATTHEY, SUR L’ACTIVITE 


DE LA SOCIETE ZOOLOGIQUE SUISSE PENDANT L’EXERCICE 1937-38. 


1. L’annee ecoulee depuis l’assemblee de Zurich a vu — helas ! — 
decroitre le nombre de nos membres: la mort a enleve& ä notre 
association le DT GANnDoLFI-HORNYoLD, decede le 11 mai 1937. 
Vous savez tous qu’apres avoir travaille dans differents domaines 


IE 


de la Zoologie, GAnDorrı s’etait specialise dans l’etude de I’Anguille, 
poisson auquel ıl avait consacre 20 ans de sa vie et 223 publications. 
Vous savez aussi que nous perdons en lui un homme aflable,-original 
et affeetueux. J’aı dü d’autre part enregistrer les demissions 
de Mlle J. PıqguEr (Geneve), de MM. H. LrvuzıngEer (Chäteau- 
neuf) et E. Prrronı (Piazzogna). A ce jour l’effectif de la 
Societe est done de 142 membres. 

2. Au cours de la reunion annuelle de la Societe helvetique des 
Sciences naturelles, ä Geneve, la Societe zoologique a tenu une 
seance commune avec la Societ&e entomologique: 6 communications 
ont ete presentees par: Mme Pruvor-ForL, MM. J. Carr, C. FER- 
RIERE, R. GEIGY, R. MaATTHEy et P. RenAup. Nous avons dü, 
une fois de plus, constater que nos membres, sı nombreux au 
printemps, boudent quelque peu l’assemblee d’ete. 


3. La Revue suisse de Zoologie, en depit des difhieultes actuelles, 
a, sous la direetion devouee du DT REvVILLIOD, continue d’aceueillir 
et de publier, dans des conditions techniques et mate£rielles toujours 
parfaites, les memoires qui constituent le tome 44: celui-ci comprend 
489 pages, soit 33 travaux, 7 planches et 143 figures dans le texte. 
Le troisieme fascicule, fort de 126 pages, a ete consacre aux com- 
munications qui furent presentees a l’assemblee de Zurich et un 
Bulletin annexe au proces-verbal de cette assemblee. 


4. Get eflort considerable, la Revue suisse a dü le produire malgre 
un subside federal reduit a 1500 franes. 

5. Quatre zoologistes suisses ont profite des tables qui leur sont 
reservees, gräce a la generosite du Conseil federal et du Departe- 
ment de l’Interieur, dans les laboratoıres marıtimes. Sı Roscoff a 
ete deserte, A Naples, par contre, ont travaille MM. BALTZER (aoüt- 
octobre), GamMmA (aoüt-septembre), DIETHELM (mars-avril) et 
Tönpury (mars-avril). 

6. Dans le Parc national, MM. Dverst, HanpdscHin, NADIG, 
Pıcret, THoMANN ont poursuivi leurs investigations. 

7. Pour terminer, je vous diraı que votre president a proteste 
aupres du Directeur de la Centrale des imprimes, Chancellerie 
federale, contre la suppression du subside qui assurait la publication 
de la Bibliographie suisse. Il est possible que ma lettre soit parvenue 
a Berne, encore que nulle reponse ne m’en ait apporte la preuve 
formelle. 


Il. RAPporT DU TRESORIER ET DES (OMMISSAIRES 


VERIFICATEURS. 


M. R. pe Lessert donne lecture du rapport financier pour 


Vexereice 1937: 


Recettes. 
Solde 1936 
Cotisations. 
Preleve livret S. B. S. 
Interets titres . 
Subside federal. 
Total. 
Depenses. 


Frais generaux 

Subsides Aepue suisse de oloae iStaten ormlitko- 
logıque Sempach et Dubois 

Tires a part Revue . . 

Subside federal verse a la ee suisse Die obere ; 

Solde a nouveau . 


Somme e6gale 


Capital au Ie! decembre 1937: 


Fr. 4.000 Obl. 31%,% Ville Geneve 1937 

3 feuilles coupons 3% Ch. Lombards 

10 Obl. Danube-Save-Adriatique i 
Fr. 2.019,15 ere&ance Banque d’Escompte se : 
Livret S.B.S. 


Fr. 


» 


» 


Fr. 


1137,54 
955,37 
500,— 
439,35 

1.500, — 


'r. 4.532,26 


451,65 


1.150,— 

148, — 
1.500,— 
1.282,61 


. 4.532,26 


. 4.012, — 


a 
462, — 
161, — 

1.212,10 


5.870,10 


Apres lecture du rapport des commissaires-verificateurs, MM. les 
D's CARL et DE BEAUMONT, l’Assemblee adopte les comptes tels 
qu’ils lui sont presentes et en donne decharge a M. pE LEssErT 


u 


avec remerciements pour le soin et le devouement avec lesquels 
ıl gere les biens de la Societe. 

Apres discussion, l’Assemblee decide d’utiliser le solde disponible 
pour 1938 de la facon suivante: 


Pour l’envoi du fascicule de l’Assemblee generale 


aux membres de la Societe . . . . . x... Er.150 
Pour frais generaux i AR . » 4150,— 
Subside a la Station niholesıate ie Sarnen h : » 150,— 
Subside ar la Meone- suisse. 0 Eee » 832, — 


Ill. RECEPTION DE NOUVEAUX MEMBRES. 


Mlle OÖ. PorTE (Geneve), presentee par M. GuyEnor et Mlle 
Ponse; Mme S. BLocH-WeıL (Bäle), M. C. Bıvper (Bäle), M. A. 
GERBER (Bäle), presentes par MM. PortmAnN et GEIGY; 
Mle R. BEYER (Zurich), present6e par MM. SEILER et NÜEScH; 
M. N. Pororr (Lausanne), M. W. WeyraucHh (Wiesbaden), 
M. E. ALtHerr (Aigle), presentes par MM. MATTHEY et DE BEAU- 
MONT, sont recus, a l’unanımite, membres de la Societe. 


IV. ELECTION DU CoMITE. 


La prochaine assemblee aura lieu a Bäle. 
Le nouveau Comite est designe comme suit:! 


President: M. le Prof. DT E. HanpscuHin, 

Vice-president: M. le D’ R. Geicy, 

Secretaire: M. le Dr H. HEDIıGER, 

Tresorier et Secretaire general: M. le D’ R. DE LesseErr. 


Sont nommes commissaires-verificateurs des comptes: MM. 
J. DE BEAuUMmonT et P. Bovry. 


V. PROPOSITIONS INDIVIDUELLES. 


1. Sur la proposition de M. le Dr GeEısy, M. le Prof. PORTMANN 
est nomme delegue de la Societe zoologique suisse A la Commission 
administrative de la reserve ornithologique de Sempach. 


Er 
2. M. le Dr Geisy fait, d’autre part, plusieurs propositions 


tendant A augmenter la participation des zoologistes A l’Assemble6e 
d’ste, lesquelles sont renvoyees au prochain Comite pour etude. 


18h. CONFERENCE GENERALE. 


M. le Prof. Dr A. Freıscn, directeur de l’Institut de Physiologie 
de ’Universite de Lausanne, fit une conference sur le 


« Metabolisme des hydrates de carbone ». 


A 19h. 30, un diner en commun reunit les membres de la Societe 
et les delegues de l’Universite et des autorites cantonales, a l’Hötel 
Beau-Rivage, ä Ouchy. Deux telegrammes furent envoyes A 
M. le Dr PEnARD, president d’honneur et ä M. le Prof. Bucnion, 
doyen de la Societe. 


Dimanche 13 mars. 


sh. SEANCE SCIENTIFIQUE. 


COMMUNICATIONS. 


E. Havorn (Bienne): Die Degeneration der Imaginalscheiben bei 
lethalen Drosophula-Larven der Mutation „Lethal-giant‘. 


F. BartzEer (Berne): Die Frühentwicklung des Bastards Triton 
eristatus Q X T. palmatus. 


F. E. Leumann (Berne): Über die Bedeutung des Vorderdarmes für 
die Entstehung der Zyklopie bei Tritonembryonen. 


F. E. Leumann et H. Rıs (Berne): Weitere Untersuchungen über die 
Entwicklung der Achsenorgane bei partiell chordalosen Triton- 
larven. 


H. Steiner (Zurich): Über eine halbseitige „, Mutations-Chimäre“ 
von Melopsittacus undulatus Shaw. 


J. SEILER (Zurich): 
l. Ergebnisse aus der Kreuzung einer diploid-parthenogenetischen 
Solenobia triquetrella mit Männchen einer bisexuellen Rasse. 


2. Demonstration eines Filmes: Verhalten der parthenogenetischen 
und bisexuellen Tiere von Solenobia triquetrella beim Schlüp- 
fen, bei Kopulation und Etablage. 


40 h.30 a 11 heures: Collatıon. 


Au eours de cette interruption, M. P. BovEy (Lausanne) presenta 
le materiel genetique servant de base a son travail sur Zygaena 
ephialtes L.; M. W. PLATTNEr (Geneve) fit une experience de 
decompression sur un poisson. Demonstrations microscopiques de 
Mlle K. Ponse, MM. BaALtzer et HADoRrn. 


11 heures: Communications (suite). 
* E. GuyEnoT et W. PLATTNER (Geneve): Canal pneumatique et 
vessie natatoire. * 


O. PorrtE (Geneve): Quelques points partieuliers du cycle cestrien 
chez le Cobaye ®. 


K. Ponse (Geneve): Histophysiologie de l’activation thyroidienne. 


H. Bucnuner (Bäle): Vitalität und Heterogonie bei Rädertieren. 


* 
* * 


13 heures: Un dejeuner reunit une trentaine de zoologistes au 
Restaurant Lausannois. 
Le Comite annuel: 


Le president: Le vice-president: 


R. MATTHEY. A. BARBEY. 


Le secretaire: 


P. Bovey. 


* Ce travail paraitra, non pas en note preliminaire dans le 3me fascicule, 
mais in-extenso dans le quatrieme fascicule. 
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COMMUNICATION FAITE A L’ÄSSEMBLEE GENERALE DE LA SOCIETE 


ZOOLOGIQUE SUISSE, TENUE A LAUSANNE LES 12 Er 13 MARS 198. 


Le me&tabolisme intermediaire des 
hydrates de carbone. 


par 
A. FLEISCH 


Lausanne. 


Avec 1 figure dans le texte. 


Le point de depart de ces transformations — pour autant, du 
moins, qu’elles ont trait au muscle — est constitu6 par le glycogene. 
Par action enzymatique celui-ci est scinde en un hexose qui forme 
aussitöt, avec deux molecules d’acide phosphorique, l’ester fructose- 
diphosphorique. L’acide phosphorique provient de l’acide adenosine- 
triphosphorique, appele aussi « co-ferment de LOHMANN ». Une autre 
substance recemment decouverte par EULER et WARBURG peut 
servir au meme but; cette substance est la cozymase, qui, au 
point de vue chimique, est une pyridine-nucleotide. L’ester fructose- 
diphosphorique est rapidement decompose par une enzyme appel6ee 
zymo-hexase, en deux molecules d’acide triose-phosphorique, c’est- 
a-dire en un complexe ne renfermant que trois atomes de carbone 
et une mol6ecule d’acide phosphorique. Tout porte A croire que cette 
scission fournit une molecule de dioxyacetone phosphorique et une 
molecule de phospho-glyceraldehyde. 

Apres cette scission, nous voyons intervenir la reaction de 
Canizzaro. Elle conduit a une oxydo-reduction des deux molecules 
de triose-phosphorique. Selon les toutes r&ecentes decouvertes, la 
co-zymase d’Euler et Warburg intervient dans cette reaction comme 
accepteur d’hydrogene. 

Cette reaction oxydo-reductrice peut &tre bloquee par l’adjonetion 
d’iodo-acetate de sorte que l’acide phosphoglyeerique et le phospho- 
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glycerol ne se produisent pas en presence d’iodo-acetate. Si on ajoute 
au muscle du fluorure de sodium, la reaction de Canizzaro se pour- 
suit. L’acide phosphoglyeerique et le phosphoglycerol naissent, 
malgre le fluorure, voire meme gräce au fluorure, en quantites 
[ortement accrues. CGela prouve que le fluorure empeche la transfor- 
matıon ulterieure de l’acıde phosphoglyeerique. Voici la transfor- 
mation ulterieure pouvant etre bloquee par le fluorure: l’acıde 
»-phosphoglyeerique se transforme d’abord en acide 2-phospho- 
glycerique. 

Ensuite ıl y a deshydratation par le ferment d’Embden, et l’acıde 
phosphopyruvique apparait. Gelui-ci est scinde et l’acide pyruvique 
apparait. 

Il semble que le phosphoglyeerol peut entrer en reaction avec 
deux molecules d’acide pyruvique pour former deux molecules 
d’acide lactique et une molecule d’acide phosphoglyeerique; ce 
dernier est a son tour transforme en acide pyruvique. 

De l’avis de Parnas, il se pourrait que cette reaction aboutissant 
a la formation d’acide lactique, ne soit peut-etre qu’une particu- 
larıte du metabolisme ana6robie et qu’a cöte d’elle se produise, 
dans un milieu aerobie, une deshydrogenation avec le concours 
d’oxygene, de maniere que le phosphoglyeerol se transforme en 
acıde phosphoglyeerique. 

Passons maintenant a l’etude du chimisme et de la fonction des 
co-ferments et de la co-zymase. 

Ainsı que LonMmann l’a demontre, le muscle renferme un acıde 
adenosine-triphorique dans lequel, ainsi qu’il resulte des dernieres 
recherches, se trouvent une molecule d’acide phosphorique et une 
molecule d’acide pyrophosphorique liees a l’adenosine. C’est pour- 
quoı on appelle l’acide adenosine-triphosphorique aussi acıde 
adenyl-pyrophosphorique, que nous designons par l’abreviation: 
Au. 

WA PyP forme la co-enzyme de la phosphorylation des sucres. 
Lors du dedoublement du glycogene, le groupement pyrophospho- 
rique quitte PA Py P et fournit, en se scindant, deux molecules 
d’acide phosphorique utilisees pour la formation de l’ester fructose- 
diphosphorique. De la sorte ’APyP s’est transforme en acide 
adenylique, celui-ci formant ä son tour l’accepteur d’acide phos- 
phorique lors de la dephosphorylation de l’acide phosphopyruvique. 

Le cycle de l’acide phosphorique n’est cependant pas aussi 
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sımple que cela; ıl y intervient une nouvelle complication, qui 
semble provenir du fait que l’acide adenylique est un corps labile. 
Des sa formation, l’acıde adönylıque doit tre aussitöt resynthetise 
en APyP par absorption de deux mol6cules d’acide phosphorique 
ou bien il subit une desamination sous l’action de l’enzyme appelee 
la desaminase adenylique. 

Cette reconstitution de V’APyP s’opere par deux moyens: 
premierement gräce A l’acıde phosphorique provenant de l’acide 
phosphopyruvique (mecanısme que nous avons dejäa deerit) et 


Ac. adenylpyro- 
phosphorique Glycogene 


(A Py P) ) 


Ester fructose-diphosphorique 


Phospho- Phospho- 
dioxyac&tone glyceraldehyde 
+ n2 | 
EE <«ummlodo- 
(Cozymase) acdtate 
xl Phosphoglyc£erol 

Phospho- jAc. adeny- 
er&eatine | lique 


Ac. 3-phospho- Ac. 3-phospho- 
glyce&erique glycerique 


I 

I 

j 

2 Ac. 2-phosphoglyce&rique 

| <(ammm Fluorure 
j 
l 
I 
ı 


2 Ac. phosphopyruvique 


2 Ac. phosphorique 2 Ac. pyruvique 


deuxiemement par une autre substance se trouvant dans le muscle; 
la phosphoereatine, qui peut se scinder en cr6atine et en acide 
phosphorique. 

Cette reaction, dite de LoHumAnn, est nettement reversible. Le 
röle physiologique de ce systeme consiste probablement ä faire 
fonetion de tampon par rapport au groupement phosphorique. 
L’acide adenylique est, comme nous l’avons vu, une substance 
labile, menacee de desamination si elle n’est pas rapidement 
phosphorylee. La presence de la phosphoereatine garantit cette 


388 A. FLEISCH 


phosphorylation immediatement apres la formation de l’acide 
adenylique. 

La er&atine etant une substance beaucoup plus stable que l’acide 
adenylique et ne risquant pas la desamination comme ce dernier, 
elle peut attendre sans inconvenient que l’acide phosphorique soit 
detache de l’acide phosphopyruvique; c’est a ce moment que se 
produit la resynthetisation de la phosphocreatine. 

Toutes ces transformations resumees dans le schema 1 ont lieu 
surtout dans le metabolisme musculaire; mais l’opinion est fondee, 
d’apres laquelle il s’agit de transformations chimiques d’une portee 
generale. Lors de la fermentation alcoolique par la levure, nous 
trouvons presque toutes les substances figurant dans ce schema. 

Abordons maintenant l’etude de la seconde &tape metabolique, 
c’est-a-dire de la transformation ulterieure de l’acide pyruvique. 

L’acide pyruvique peut, par decarboxydation, etre transforme 
en acetaldehyde qui, par oxydation se transforme en acıde acetique. 
Ou bien, par la scission d’une molecule d’eau, l’acetaldehyde se 
transforme en acıde acetique et en alcool ethylique. En eflfet ce 
dernier a frequemment et& signale comme produit physiologique 
de ce metabolisme intermediaire. 

Notons aussi que, dans cette etape, les transformations chimiques 
du muscle ont de nombreuses homologies avec la fermentation 
alcoolıque. Lors de cette fermentation, l’acide pyruvique apparait, 
puis, sous l’action de la carboxylase, se transforme en ac6taldehyde 
qui luı-meme donne de l’alcool et de l’acıde acetique. 

Les modifications que subit l’acıde acetique nous sont en partie 
connues; du moins pouvons-nous esquisser un processus d’oxy- 
dation, sans vouloir pretendre que ce soit le seul possible. 

Deux molecules d’acide acetique se soudent par le depart de H, 
et forment ainsi une molecule d’acide suceinique. 

De l’avis de ToEnnNIsSEN et BRINKMANN, la decarboxylation de 
l’acıde pyruvique en acetaldehyde n’a lieu que par l’action des 
bacteries. Selon ces auteurs, deux molecules d’acıde pyruvique se 
soudent et fournissent l’acıde dieeto-adipique qui, par adjonction 
d’eau, se scinde en une molecule d’acide suceinique et deux mole6- 
eules d’acıde formique. Quoı qu'il en soit, l’acıde suceinique se 
forme certainement, et son sort nous est bien connu. Il se trans- 
forme en eflet, par deshydrog£enation, en acide fumarique, qui, par 
apport d’eau, se transforme en acıde malıque. 
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Par une nouvelle deshydrogenation, l’acide malique passe en 
acıde oxalacetique et ensuite, par decarboxylation, en acıde 
pyruvique. 

Nous sommes partis de deux molecules d’acide pyruvique, et 
nous n’en retrouvons qu’une seule. L’autre, par deshydrogenation 
successive et par decarboxylation, a ete transformee dans les 
metabolites ultimes, que sont l’eau et l’acide carbonique. 

L’oxydation de l’acide suceinique en acide fumarique a Jou6 un 
röle important dans les discussions entre WIELAND et WARBURG. 
D’apres WıELAND, l’action des ferments oxydants consiste en une 
deshydrogenation. Selon WARBURG, par contre, la caracteristique 
essentielle serait l’activation de l’oxygene. Dans le cas de l’oxy- 
dation de l’acide succinique en acide fumarique, J’ai pu demontrer 
que seule une synthese des deux theories est susceptible de fournir 
une explication. 

Il y a en eflet activation aussi bien de l’hydrogene que de 
l’oxygene. L’enzyme specifique qui attaque l’acide suceinique est 
une deshydrogenase, qui enleve les deux atomes d’hydrogene. Get 
hydrogene est port& ensuite a l’oxydase qui, en activant l’oxygene 
de l’air, perinet la combustion de l’hydrogene en eau. 

(Quand on passe en revue toutes ces transformations, dismuta- 
tions, decompositions successives, on est fort etonn&e de voir de 
quels procedes compliques l’organisme se sert pour accomplir cette 
action — qui, de prime abord, semblerait simple — de decom- 
poser une molecule de sucre en acıde carbonique et en eau. 


Les transformations chimiques successives sont demontrees par un 
film einematographique. 
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MITGETEILT AN DER GENERALVERSAMMLUNG DER SCHWEIZERISCHEN 


ZOOLOGISCHEN GESELLSCHAFT IN LAUSANNE, 12. unn 13. März 1928. 


Die Frühentwicklung des Bastards Triton 
cristatus 9 x Triton palmatus g. 


von 


F. BALTZER 


Viele Art- und Rassenbastarde entwickeln sich letal oder subletal; 
d. h. ihre Entwicklung steht früher oder später still und der Keim 
geht zugrunde. Eine Übersicht der umfangreichen Literatur hat 
vor kurzem P. Herrwıc (1936) gegeben. Die Analyse solcher 
letaler Bastardentwicklungen ist in genetisch-entwicklungsphysio- 
logischer Hinsicht interessant und stellt eine vierfache Aufgabe: 
erstens, Feststellung des Grades der Entwicklungs- 
hemmung und ihrer oft bedeutenden Variabilität von 
Individuum zu Individuum; zweitens, Feststellung, ob die pri- 
märe Entwicklungshemmung spezifisch für eine bestimmte 
Entwieklungsphase ist oder nicht; drittens, ob sie 
primär alle oder nur bestimmte Bereiche des Embryos 
erfasst; viertens endlich: welche zytologischen oder 
histogenetischen Abnormitäten mit der letalen Phase in 
Beziehung stehen. 

Wir haben uns im Berner Institut seit Jahren mit der Letalität 
von Artbastarden bei Urodelen beschäftigt, zunächst bei mero- 
gonischen, in den letzten Jahren auch mit diploiden Kombina- 
tionen. Unter den letzteren war bisher das Hauptobjekt der 
Bastard Triton palmatus 2 x Salamandra 3}; in der vorliegenden 
Mitteilung soll über einige Beobachtungen an der Kombination 


ı Vergleiche BALtzer 1934, ferner die demnächst in Druck gehenden 
Arbeiten von SCHÖNMANN, LürHı und BoOEHRINGER. 
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Triton eristatus 9 x Triton palmatus 5 (abgekürzt cp) berichtet 
werden. Dass diese Kombination eine subletale Entwicklung 
besitzt, haben schon ParısEr (1932, S. 655, 1936) und HAMBURGER 
(1935, S. 44, 1936) durch Zuchtversuche dargetan. Nach Han- 
BURGER kommen nur etwa 30%, der normal befruchteten ep-Keime 
in die Gastrulation und nur 2,5% werden zu Embryonen. Nach 
Parıser (1956, S. 29) ıst der Prozentsatz neurulierender Keime 
der nahe verwandten Kombination eristatus 2 X taeniatus S noch 
geringer als 2,5%. Es besteht also eine grosse Sterblichkeit in 
den frühen Stadien. Eine eytologische Untersuchung der Früh- 
entwicklung wurde von den beiden Autoren nicht durchgeführt. 

Das relativ kleine Material, über das hier berichtet werden soll, 
wurde 1936 hergestellt. Es wurden 14 cp-Keime, die die ersten 
Furchen und die weiteren Zellteilungen bis zur Blastula normal 
vollzogen hatten !, in verschiedenen Altern fixiert. Die Unter- 
suchung ergab trotz der Beschränktheit des Materials ein inte- 
ressantes Bild, das im folgenden umrissen ist. 

1. Eine jüngere Blastula von 23 Stunden Alter (bei konstanter 
Temperatur von 17.5° gezüchtet) ist cytologisch normal. Die 
Mitosen haben den diploiden Chromosomensatz. 

2. Zwei ältere Blastulae von 30 Stunden Alter (17.5°) haben 
zum Teil Zellen mit normalen Mitosen, in zählbaren Fällen mit 
der diploiden Chromosomenzahl. Ausserdem aber enthalten diese 
Blastulen Zellen mit abnormalen Chromatin: in den Anaphasen 
kommen schlecht getrennte Chromosomen, ın den Interkinesen 
neben dem normalen Hauptkern kleine Kern- oder Chromatin- 
[ragmente vor. 

3. Zehn Keime wurden während der Gastrulationsphase im Alter 
von 43-76 Stunden (17.5°) fixiert. Unter ihnen sind 8 annähernd 
oder genau diploid, 1 haploid, 1 teilweise subhaploid. Die 8 di- 
ploiden Keime? sind stark pyknotisch. Sie enthalten 
einerseits Zellen mit normalen Mitosen und Kernen, andererseits 
tote oder absterbende pyknotische Zellen mit glasıg homogenem, 
kompaktem, stark gefärbtem Chromatin. Diese Zellen liegen zum 


! Man darf nur die normalen Furcher berücksichtigen, damit Erkrankungs- 
fälle, die durch starke Polyspermie und darauffolgende abnormale Furchung 
hervorgerufen werden, ausgeschaltet sind. 

2 Sieben Keime gehören der Kombination cp, einer der Kombination ca — 
eristatus 9 X alpestris $ an. 
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BASTARD TRITON CRISTATUS Q X PALMATUS 893 


Teil in der Keimwand, zum Teil sind sie in das Blastocoel abge- 
drängt. Die Urdarmbildung ist bei den älteren Keimen dieser 
Gruppe stecken geblieben; bei den jüngeren Keimen lässt sich 
hierüber infolge der frühen Fixierung nichts aussagen. 

Der haploide Keim (cp 3, g, 1936) wurde im Alter von 
57 Stunden (17.5°) fixiert. Er hat einen normalen Urdarm gebildet. 
Es ist keine oder keine nennenswerte Pyknose vorhanden. Chro- 
mosomenzählungen: 10, 2 mal 12, 12-13, 13-14. Die Grösse der 
Kerne steht hinter derjenigen gleich alter Kontrollkeime sehr 
deutlich zurück. 

Deriteilweisersubhaploide Keim (cp 2, 1, 1936) 
wurde im Alter von 45 Stunden (17.5°) fixiert. Er ist stark pykno- 
tisch. Seine Urdarmbildung ist stecken geblieben (seichte Ur- 
mundgrube). Chromosomenzählungen: 7, 2 mal 8, 8-9, 9, 9-10, 10. 
Ausser subhaploiden Mitosen gibt es Zellen mit ungefähr diploiden 
Mitosen. 

4. Ein Keim (cp A, h, 1936) durchlief die Gastrulation, neuru- 
lierte und wurde als Embryo von 120 Stunden fixiert. 
Er ist etwas pvknotisch und enthält diploide Mitosen. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Die eytologische Untersuchung gibt, auch wenn sie sich zunächst 
nur auf ein beschränktes Material bezieht, eine gute Interpretation 
für die Zuchtergebnisse HAMBURGERS und PARISERS. Die Pyknose 
findet sich in demjenigen Stadium, das in den Zuchten der beiden 
genannten Autoren die Hauptmortalität aufweist. Sie ergreift die 
späte Blastula oder Gastrula. Auch in unserem Material gibt es 
wie bei HAMBURGER und PARISER einzelne Durchbrenner, d.h. 
Keime, die sich weiter entwickeln. Unser zum Embryo weiter- 
entwickelte Fall besitzt das Chromatin beider Eltern !, was mit 
der Erfahrung HAmBURGERsS übereinstimmt, dass bei älteren 
Stadien Charaktere beider Eltern vorkommen. Eine Erfahrung, 
die Schönmann am Bastard palmatus 2 x Salamandra $ gemacht 
hat, wiederholt sich auch bei cp: der Besitz des artfremden Kerns 
bringt im typischen letalen Stadium nicht alle Zellen gleichmässig 


! Um eine Ausschaltung des väterlichen Chromatins mit nachfolgender 
Verdoppelung des Eichromatins kann es sich nicht handeln, da die ersten 
Furchen dieses Keimes nicht verzögert waren. 


F. BALTZER 


zur Erkrankung. Vielmehr bleibt auch hier ein Teil der Zellen 
normal, trotzdem sie den fremden Kern ebenso wie die andern 
enthalten. 
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MITGETEILT AN DER GENERALVERSAMMLUNG DER SCHWEIZERISCHEN 


ZOOLOGISCHEN GESELLSCHAFT IN LAUSANNE, 12. un 13. März 1938. 


Vitalität und Bisexualıtät bei den 
heterogonen Rädertieren. 


von 
Hans BUCHNER 
(Aus der zoologischen Anstalt der Universität Basel.) 


Mit Unterstützung der Basler Stiftung für experimentelle 
Zoologie. 


I. EINLEITUNG. 


Bei einem Grossteil unserer Süsswasserplankter spielt sich das 
jährliche Leben der Art in Zyklen ab. Jahreszeitlich nach den 
Arten verschieden erscheinen aus den Dauerstadien ein paar 
Individuen. Die Vermehrung geht dann längere oder kürzere Zeit 
nur langsam vor sich, bis, vielfach ganz unvermittelt, eine rapıde 
Steigerung der Vermehrung einsetzt, sodass die Art in den Plank- 
tonproben über alle anderen Formen dominiert. Dieses Maximum 
der Entfaltung dauert jedoch nicht allzulange. Entweder vegetieren 
nur einzelne Vertreter der Art weiter oder die Art ist aus dem 
aktiven Leben des Wohnraumes gänzlich ausgeschieden und 
schlummert wieder in Dauerstadien. 

Die Eroberung des Lebensraumes geschieht durch ungeschlecht- 
liche bezw. parthenogenetische Vermehrung; die Dauerstadien 
sind bei Formen mit Generationswechsel das Produkt einer 
geschlechtlichen Fortpflanzung. 


II. Das PROBLEM. 


Die experimentellen Arbeiten der letzten Jahrzehnte haben 
bei den verschiedensten pflanzlichen und tierischen Objekten 
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eindeutig bewiesen, dass bei jedem Generationswechsel das 
Erscheinen der Geschlechtsindividuen durch Aussenfaktoren regu- 
liert wird. Die wirksamen Aussenfaktoren sind aber so verschieden, 
oft bei ein und demselben Objekt, dass sie nach einer einheitlichen, 
biologisch sinnvollen Erklärung verlangen. Der einzige, der bisher 
eine solche zu geben versuchte, ist Kas BErG (1934, 1936). Er glaubte, 
auf Grund von Beobachtungen an Cladoceren im Freiland und im 
Laboratorium feststellen zu können, dass diese Tiere nur während 
eines Depressionszustandes zur Bisexualität übergehen und nimmt 
deshalb an, dass der Depressionszustand die eigentliche Ursache 
für die Bisexualität sei. Alle im Experiment gefundenen wirksamen 
Aussenfaktoren setzen nach seiner Ansicht die Lebenskraft der 
Versuchsobjekte herab und bringen so mittelbar die Zweigeschlecht- 
lichkeit zuwege. — Zweck dieses Referates ist eine Überprüfung 
dieser Depressionshypothese an den heterogonen Rädertieren, die 
BERG in seine Deutungsversuche einbezogen hat. 


Ill. EXPERIMENTELLER TEIL. 


1. Erkennung der Vitalitätsgrade. 


a) Alorphologische und physiologische Symptome. 


In dieser kurzen Zusammenstellung werden nur solche Merkmale 
und Vorgänge herausgegriffen, welche in den experimentellen 
Untersuchungen einen praktischen Wert für die Beurteilung des 
Vitalitätsgrades haben. Von morphologischen Eigenschaften sei die 
Grösse der Tiere und der Eier angeführt, welche vielfach mit 
abnehmender Lebenskraft kleiner werden. Bei den Brachioniden 
ändert sich das Aussehen und die Funktion des Fusses in charak- 
teristischer Weisel. Der Vitalitätsgrad der Rotatorien ist häufig 
mit einem Blick an der Darmfärbung zu erkennen. Die Nahrung 
gibt dem gesunden Darm eine intensiv dunkle Färbung, während 
bei Hunger und Verdauungsstörungen der Darm und damit das 
ganze Tier immer heller werden. In ganz entscheidender Weise 
wird endlich die Vermehrungsintensität vom Vitalitätsgrad kon- 


! Bei dem gewöhnlich festsitzenden urceolaris z.B. wird er länger und 
dicker, wird häufig gebogen oder abgeknickt gehalten; bei den normalerweise 
schwimmenden Arten pala und angularıs ist der Fuss bei gesunden Tieren 
zurückgezogen. Schwache Tiere strecken ihn aus und heften sich häufig 
damit fest. 
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trolliert. Wir können dabei zwei Komponenten voneinander 
trennen: Eiproduktion und Entwicklungstempo. Beide variieren 
von Art zu Art, sogar von einer reinen Linie zur anderen. Für 
Brachionus urceolaris beträgt z.B. der optimale Durchschnitt der 
Eizahl pro Tag bei Zimmertemperatur etwa 3, für Pterodina 
patina 2. Je depressiver die Tiere werden, desto langsamer geht 
die Eiproduktion. 

Die Weibehen der Brachioniden legen ihre Eier nicht auf eine 
Unterlage ab, sondern tragen sie solange am Hinterende ihres 
Körpers angeheftet, bis das Junge schlüpft. Bei starker Eipro- 
duktion treten ein oder mehrere Eier aus den Genitalorganen 
aus, bevor das Junge das aussen bereits anhaftende Eı ver- 
lassen hat, sodass in einer vitalen Kultur immer Weibchen mit 
2 und mehr Eiern am Körper — ihre Maximalzahl ist artmässıg 
verschieden — vorhanden sind. Diese Zahlen (z.B. für Brachionus 
urceolaris 3) gelten nur für die amiktischen Eier. Die Eier, aus 
denen Männchen entstehen, sind viel kleiner; die Zahl, welche ein 
kräftiges miktisches Weibchen davon tragen kann, ist deshalb viel 
höher (z.B. bei Br. urceolaris etwa 3 X so hoch). 

Was nun das Entwicklungstempo anbelangt, so verläuft sowohl 
die embryonale als auch die postembryonale Entwicklung art- 
typisch verschieden schnell. Bei Br. urceolaris z. B. vergehen vom 
Moment des Schlüpfens bis zur Ablage des ersten Eies bei Zimmer- 
temperatur optimal 1-2 Tage, bei Pterodina patina 2-3. Diese 
Zeitspanne verlängert sich mit sinkendem Vitalitätsgrad progressiv, 
bei Pterodina patina z. B. bis zu 5 Tagen; später ist ein Schlüpfen 
überhaupt nicht mehr möglıch. 


b) Verschiedenartigkeit der Depressionszustände. 


Innerhalb der Mannigfaltigkeit der Depressionszustände können 
wir 2 Gruppen unterscheiden, zunächst jene Depressionen, bei 
denen die Gesundheit der Tiere an sich nicht angegriffen, sondern 
nur die physiologischen Prozesse in ihrer Ablaufgeschwindigkeit 
gehemmt werden. Sie sind zurückzuführen auf jene bekannten 
Aussenfaktoren, welche das physiologische Geschehen regulieren, 
vor allem auf Temperatur, Menge und Nährwert des Futters, 
chemische Zusammensetzung des Wohngewässers bezw. der 
Kulturflüssigkeit, Bevölkerungsdichte, Sauerstoffverhältnisse usw. 

Neben diesen zumeist harmloseren Hemmungserscheinungen 
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muss eine Gruppe von Depressionen unterschieden werden, welche 
durch eigentliche Krankheitszustände charakterisiert ist. Ihre 
Ursache ist wohl zu allermeist wieder ım Milieu zu suchen. Die 
gleichen Aussenfaktoren, welche die Hemmungserscheinungen 
bedingen, rufen bei zu starker oder zu langer Einwirkung schwere 
Schädigungen hervor. Auch durch Parasitenbefall können Krank- 
heiten entstehen. Manchmal hat man auch den Eindruck, dass die 
im Experiment beobachtete Krankheit aus inneren Gründen 
auftrete, wenn schon die Möglichkeit eines Versuchsfehlers nie 
vollkommen von der Hand gewiesen werden kann. 

Im Experiment stösst man am häufigsten auf 2 Typen von 
Erkrankungen: Auf Verdauungsstörungen und auf Erkrankungen 
der Fortpflanzungsprodukte. Bei Verdauungsstörungen, die sich 
sehr wohl von Hungerzuständen unterscheiden, erscheint der Darm- 
inhalt wässerig verdünnt. Die Nahrung, welche im Überfluss zur 
Verfügung steht, kann anscheinend nicht aufgenommen werden; 
denn auch die obersten Darmabschnitte zeigen die genannte Ver- 
färbung. Eine andere leichtere Art von Stoflwechselstörungen äussert 
sıch darin, dass die Tiere wohl rege verdauen, dass aber ihre Exkre- 
mente eine klebrige Beschaffenheit annehmen und sich dadurch 
am Tier anhäufen. 

Die Krankheiten der Fortpflanzungsprodukte wirken sich am Ei 
oder erst an dem sich entwickelnden Jungen aus. Sie können schon 
im Geschlechtsapparat des Muttertieres beginnen, das nicht mehr 
imstande ist, sein Ei abzulegen und dadurch unförmlich aufquillt. 
Häufiger ist es, dass die Jungen unfähig sind, das Ei zu verlassen 
oder dass sie klein und anormal gestaltet bleiben und bald sterben, 
ohne Nahrung aufzunehmen. 

In Freilandproben trifft man auf den Rädertieren sehr oft eine 
ektoparasitische stiellose Peritriche, welche die Tiere so schwächen 
kann, dass volkreiche Kulturen in wenigen Tagen eingehen. 


c) Zahlenmässiges Erfassen des Vitalitätsgrades. 


Bei der Frage, ob Depressionszustände die Art der Fortpflan- 
zung beeinflussen können, wäre es wichtig nicht nur festzustellen, 
dass eine Population depressiv ist, sondern auch wie de- 
pressiv sie ist. Es ist wünschenswert, für die verschiedenen Ab- 
stufungen des Vitalitätsgrades nach einer kurzen, womöglich auch 
mathematisch fassbaren Formel zu suchen. Morphologische 
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Eigenschaften müssen dafür ausschalten. Ihre exakte Messung ıst 
im Generationswechselexperiment unzulässig, ihre Beurteilung ohne 
Messung aber zu grossen Fehlern unterworfen. Ähnliche Schwierig- 
keiten ergeben sich bei der Färbung. Dagegen leisten uns sowohl 
die Eiproduktion wie auch die Entwicklungsgeschwindigkeit 
wertvolle Dienste. Bei der letzteren lässt sich einfach die Zahl der 
Stunden oder Tage, welche die Entwicklung vom Schlüpfen bis zur 
Legereife benötigt, für die Beurteilung wählen. Jedoch kann man 
diese Zeitspanne nur bei Protokollierung jedes einzelnen Indivi- 
duums feststellen. Für Massenzuchten, wie sie für eine ausgedehnte 
experimentelle Untersuchung notwendig sind, muss ein anderer 
Ausdruck gesucht werden. 

In den Weibchen von Pterodina kann das sich entwickelnde Ei 
schon einige Zeit vor seiner Ablage erkannt werden. Wenn mit 
abnehmender Kraft einer Kultur die Geschlechtsreife und die 
Eibildung verzögert werden, dann muss die Zahl der Weibchen, 
welche ein Ei ım Geschlechtsapparat tragen, abnehmen zugunsten 
der ‚leeren‘ Weibchen. Und tatsächlich, je schwächer eine Kultur 
ist, desto weniger Weibehen mit Ei sind vorhanden. Gleichzeitig 
wird es den Jungen immer schwerer, aus dem Ei zu schlüpfen; es 
kommen viele Fehlschlüpfungen vor, ein allmählich grösser wer- 
dender Prozentsatz von Eiern bleibt überhaupt ungeschlüpft. Die 
Proportion: 

Weibehen mit Ei im Geschlechtsapparat 


Weibchen ohne Ei + ungeschlüpfte Eier 


darf also als Ausdruck der Vitalität gewertet werden. Sie ist bei 
normaler Kraft einer Kultur etwa 


1 
+1 
mit zunehmender Schwäche wird der Nenner grösser. 
Für die Brachioniden liegt der Fall noch einfacher. Bei dieser 
Gattung werden, wie erwähnt, die Eier bis zum Schlüpfen der 
Jungen von den Müttern getragen. Je kräftiger eine Population ist, 


desto mehr Weibchen tragen Eier bis zu einem natürlich bedingten 
Grenzwert, sodass dıe Proportion 


eiertragende Weibchen 
Weibchen ohne Ei 


400 H. BUCHNER 


ungefähr den Wert + besitzt. Mit sinkender Kraft wird dieser 
Wert wieder kleiner. Allenfalls kann auch noch die Zahl der 
amiktischen Weibehen mit 2 und mehr Eiern berücksichtigt werden. 

Bei jenen Krankheiten, welche die Eier oder die jungen Tiere 
schädigen, sind häufig die alten Tiere und ein Teil der Jungen 
völlig gesund. Wollten wir in diesem Fall den Vitalitätsgrad durch 
eine der obigen Relationen zum Ausdruck bringen, dann würde 
ein zu hoher Wert resultieren, da ja die Jungen bezw. schon die 
Eier absterben und dadurch die eiertragenden Weibchen verhält- 
nısmässig zu zahlreich sind. In diesem Fall nımmt man am besten 
die effektive Vermehrungsleistung der Tiere als Masstab, indem 
man die Tierzahl einer Kulturschale an 2 aufeinanderfolgenden 
Protokolltagen in das Verhältnis: 


neue Tierzahl 


Tierzahl am vorigen Protokolltag 


bringt. Jedoch ist dieser Wert nur mit Vorsicht zu gebrauchen. 
Ist nämlich die Kapazität einer Kulturschale erschöpft, dann kann 
sich die Zahl der Tiere nicht mehr erhöhen. 

Diese wenigen Beispiele zeigen, dass für die Beurteilung der 
Vitalität nicht kritiklos ein und dieselbe Formel angewendet 
werden darf, sondern dass eine ganze Reihe von Eigentümlichkeiten 
berücksichtigt werden muss. 


2. Die experimentellen Befunde und 
Freilandbeobachtungen. 


a) Im Experiment auftretende Depressionen. 


Bei den im Laboratorium gehaltenen Rädertierzuchten lässt sich 
jederzeit eine Depressionsphase durch ungünstige Aussenfaktoren 
auslösen. Die Auswirkungen können auf alle Grade von einfachen 
schwachen Hemmungen des vollvitalen Lebensprozesses bis zu 
schweren Schädigungen der Tiere abgestuft werden. Um das 
Resultat gleich vorweg zu nehmen: Keiner von diesen hemmenden 
oder schädigenden Aussenfaktoren bewirkte Bisexualität. Von 
solchen Aussenfaktoren nenne ich Temperatur (Zucht bei 3-10 Grad 
schwächt die Tiere nicht, sie verzögert nur alle Lebensfunktionen), 
Nahrungsmangel bezw. Hunger (die Tiere vertragen 1-2 Tage 
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Fasten, die Jungen werden allerdings zum Teil schwer geschädigt), 
Übervölkerung (bei derselben leiden die Versuchsobjekte besonders 
stark an den Fortpflanzungskrankheiten). Sehr schwere Hemmun- 
gen und Schädigungen erlitten im Gegensatz zu früheren Experi- 
menten (1936) meine jetzigen Versuchstiere (Plerodina patina, Br. 
urceolaris, pala, angularis und bakeri) durch die Einzelzucht. Ich 
vermute, dass der Sauerstoff, welchen die Futteralgen (Chlorella) 
produzieren, daran schuld ist; die Krankheitssymptome lassen 
auf eine Stoffwechselkrankheit schliessen. Auch die Futterqua- 
lität kann depressive Wirkung haben, so gewisse Algenarten 
sowie alte Chlorella-Kulturen. 

Neben diesen willkürlich ausgelösten Depressionen sind für 
unsere Frage von grosser Bedeutung jene Depressionen, welche 
immer wieder unwillkürlich im Experiment auftreten, ohne dass 
die Ursache dafür festzustellen wäre. Von Oktober bis Dezember 
1937 befanden sich meine reinen Linien von Pterodina, Brach. urc. 
und angularıs in einer ausserordentlich starken Depression, sodass 
der Vermehrungsindex von einem Protokolltag zum anderen 
(Abstand ca. 4 Tage) oft nicht einmal den Wert 1, statt im durch- 
schnittlichen Normalfall ca. 10 erreichte. Diese, wie alle übrigen 
Perioden schlechter Vitalität, konnten ebensowenig wie die will- 
kürlich ausgelösten Depressionen als Ursache der Bisexualität 
gewertet werden. Da mir aus einigen Experimenten viele Tausende 
von Weibchen und Eiern zur Verfügung stehen, darf ich dieses 
Resultat für die Verhältnisse im Laboratorium als definitiv 
erachten !. 


b) Depressionen im Freiland. 


Ka, BERG gewann seine Anschauung auf Grund seiner Freiland- 
beobachtungen. Um also abschliessend Stellung nehmen zu können, 
müssen die Vitalitätsverhältnisse während der Zyklen im Freiland 
beobachtet werden. Ich begann solche Untersuchungen erst im 
Januar 1958. Als Hauptobjekt wählte ich Brachionus urceolaris; 
die anderen heterogonen Formen werden vergleichsweise beob- 
achtet. Der Plan der Untersuchungen ist folgender: 


1. Wird alle 8-10 Tage mit Hilfe grob quantitativer Fänge für 
br. urceolaris die relative Bevölkerungsdichte kontrolliert. 


1! Das Zahlenmaterial wird an anderer Stelle veröffentlicht. 
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2. Wird durch die Proportion: 


eiertragende Weibchen 


Weibehen ohne Ei 


wieder nur für Dr. urceolaris der Vitalitätsgrad festgestellt. 


sn} 


3. Wird für alle Heterogonen die Art der Vermehrung untersucht, 
wobei die noch nicht geschlechtsreifen Weibchen der Plank- 
tonprobe im Laboratorium bis zur Geschlechtsreife aufge- 
zogen werden. 


En 


. Wird versucht, diese Freilandtiere, falls sie parthenogenetisch 
sind, zur Bisexualität umzustimmen, oder, falls im Freiland 
stärkere Bisexualität herrscht, wird die parthenogenetische 
Weiterzucht versucht, um über zyklische Änderungen der 
Neigung zur Zweigeschlechtlichkeit endlich etwas Konkretes 
aussagen zu können. 


Die bisherigen Ergebnisse (Januar-März) sind für Br. urceolaris 
folgende: Die Bevölkerungsdichte war gering; der Vitalitätsgrad, 


ausgedrückt durch den erwähnten Index, schwankte um den Wert 
0; 


Vitalitätsgrad war also sehr niedrig. In der Regel waren die Tiere 
aber nıcht krank, sondern vermochten sich im Laboratorium soweit 
zu erholen, dass sie sich schwach vermehrten. Bei dieser Freiland- 
depression handelte es sich also um Hemmungen, wohl infolge von 
Futtermangel. Die Prüfung der Fortpflanzungsverhältnisse lieferte 
bisher fast reine Parthenogenese. Diese Form der Depression im 
Freiland löst also nicht Bisexualität aus. Die Tochtergeneration 
der Freilandmütter konnte ich bei jeder Probe zur Bisexualität 
bringen; also dürfte die Parthenogenese im Freien rein aussenbedingt 
gewesen sein. 

Die übrigen heterogonen Arten stimmten im wesentlichen mit 
Br. urceolarıs überein; nur Dr. pala bildete eine Ausnahme. Diese 
Art vermehrte sich zunächst auch nur wenig; jedoch waren immer 
mehr eiertragende Weibchen vorhanden als bei urceolaris. Überdies 
trug die Mehrzahl der amiktischen Weibchen mehr als 1 Ei, sodass 
auf eine höhere Vitalität der Art geschlossen werden durfte, die auch 
durch andere Symptome gekennzeichnet war. Die Fortpflanzungs- 
weise war rein amiktisch. Mitte März setzte eine ausserordentlich 


eine Vermehrung fand kaum statt, eher ein Rückgang. Der 
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starke Vermehrung der Art ein und gleichzeitig mit dieser kräftigen 
Entfaltung erschienen miktische Weibehen zu etwa 10%. Ende 
März gerieten die Tiere infolge der Übervölkerung in eine Depres- 
sion. Die Rate der Zweigeschlechtlichkeit nahm aber nun nicht zu, 
wie es die Depressionshypothese fordert, sondern sank auf etwa 


NO 
29, 


IV. ScurLuss. 


Die experimentellen Untersuchungen wie 
me hirshrerirgen=Freilandbeobachtungen er" 
Szahsem Kallssionr sdasıs: bei den Rädertieren De- 
Beession und’ Bisexualität "im keinem ur- 
sächlichen Zusammenhang stehen. Die enge 
Fassung der Hypothese von Kas Berg gilt somit für die Räder- 
tiere nicht. Diese Schlussfolgerung findet sich in Übereinstimmung 
mit den experimentellen Resultaten von Urrıcn an Gallmücken 
und von MORTIMER und von DEHN an Cladoceren. 

Natürlich lässt sich oft bei depressiven Populationen Bisexualität 
beobachten. Auf ursächliche Beziehungen darf aus einer solchen 
Gleichzeitigkeit aber keinesfalls ohne weiteres geschlossen werden. 
Bei den Rädertieren ist ein Moment noch besonders zu berück- 
sichtigen: Die Wirkung eines Bisexualität-auslösenden Faktors 
zeigt sich nicht in der vom Faktor betroffenen (amiktischen) 
Generation; miktisch wird erst die Tochter- oder Enkelgeneration. 
Bei langsamer Vermehrung kann deshalb der wirksame Faktor 
längst verschwunden sein, bis die von ihm verursachte Bisexualität 
festzustellen ist. 

Haben nun aber Vitalität und Zweigesehlechtlichkeit überhaupt 
nichts miteinander zu tun ? Ich glaube sehr wohl an einen Zusam- 
menhang zwischen beiden. Meine bisherigen positiven Versuche, 
Bisexualität willkürlich auszulösen, legen mir immer wieder die 
Vermutung nahe, dass ein gewisser hoher Vitalitätsgrad, speziell 
eine gewisse, den Tieren innewohnende Vermehrungskraft, not- 
wendige Vorbedingung für den Eintritt der Zweigeschlechtlichkeit 
sei: Bietet das Milieu den Tieren die Möglichkeit, sich kräftig zu 
entfalten, dann erst erscheinen die miktischen Weibchen. 

Der Gegenzatz zwischen KA) BeErG’s und dieser Auffassung ist 
vielleicht gar nicht so tief. Im Freien muss auf ein Maximum der 
Art notwendig ein Rückschlag der Art folgen. Wenn bei den 
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Cladoceren wirklich erst beim Übergang zur Depressionsphase 
oder während derselben die Bisexualität aufträte, so wäre der 
Gegensatz zu den Rädertieren nicht so sehr gross, wenn bei diesen 
die Auslösung des Vorganges bereits auf dem ansteigenden Ast 
der Lebenskurve erfolgte. Biologisch scheint mir allerdings dieser 
Weg sinnvoller. 


Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. SEILER, 
schulde ich grössten Dank für seine vielfachen Anregungen. Ganz 
besonders bin ich der Basler Stiftung für experimentelle Zoologie 
verpflichtet, vor allem den Herren Dr. GEIGY-SCHLUMBERGER, 
Priv.-doz. Dr. GEiGY-HeEsE und Prof. Dr. PortmanNn für die 
grosszügige Unterstützung meiner Experimente. 
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Ergebnisse aus der Kreuzung einer diploid- 
parthenogenetischen Solenobia trıquetrella 
mit Männchen einer bisexuellen Rasse. 
(VORLÄUFIGE MITTEILUNG) 


von 
J. SEILER 


(Zool. Institut der Eidg. Techn. Hochschule.) 


Mit 2 Textabbildungen. 


INHALTSVERZEICHNIS. 


m 


Einleitung, Problemstellung. 

2. Die diploid-parthenogenetische Lägernrasse und die Resultate 
aus der Kreuzung mit Männchen einer bisexuellen Rasse. 

3. Schlussfolgerungen. 


1. EINLEITUNG, PROBLEMSTELLUNG. 


Wie früher geschildert wurde, geht aus der Kreuzung der 
Weibchen einer tetraploiden, rein thelytok parthenogenetischen 
Solenobia triquetrella mit Männchen einer bisexuellen Rasse, von 
Nürnberg stammend, eine F,-Generation hervor, die triploid und 
intersex ist, und zwar sind alle F,-Tiere intersex (vergl. SEILER 
1937, Revue Suisse, T. 44, Nr. 15, 283-308. Hier ist auch die 
übrige Solenobia-Literatur verzeichnet). 

Die Erklärung, die ich für dieses Resultat zu geben versuchte, 
ist die folgende: 
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Bei Schmetterlingen ist das weibliche Geschlecht digametisch. 
Das konnte zwar nicht an Solenobia, wohl aber an den nahe ver- 
wandten Formen Talaeporia tubulosa und Fumea casta nachge- 
wiesen werden, die, wie Solenobia, der Familie der Psychiden 
angehören. 

Bezeichnen wir einen Satz Autosomen mit A, so lauten die 
Chromosomenformeln für die Schmetterlinge also 


EN ENVALOT, 


wobei natürlich damit gerechnet werden muss, dass im weiblichen 
Geschlecht ein Y-Chromosom vorhanden sein kann. Verlegen wir 
nun die F-Faktoren in die Autosomen, die M-Faktoren in die 
X-Chromosomen, so lauten die Geschlechtsfaktorenformeln: 


© REM d = FFMM. 


Dem Weibchen der parthenogenetischen Rasse wird man, gemäss 
seinem tetraploiden Chromosomenbestand, die folgende Chromo- 
somen- resp. Faktorenformel zuschreiben dürfen: 


Tetrapl. parth. ? = 4A + 2X 
— AR 22M. 


Da bei der Reifung des parthenogenetischen Eies eine Chromo- 
somenreduktion erfolgt (vergl. SEıLEer 1923), der reife Eikern also 
diploid ist, muss aus der Bastardbefruchtung folgender Chromo- 
somen- resp. Faktorenbestand resultieren: 


Ei + Sperma = F,-Bastard 
2A+HX A+X=3A+2X 
2E M BzEM SR 2 M 


Kommt es bei der Geschlechtsbestimmung auf das Quantitätsver- 
hältnis F: M an, so müssen die F,-Tiere intersex sein, denn das 
(Juantitätsverhältnis von F: M liegt beim Bastard zwischen den 
(Juantitätsverhältnissen der reinen Geschlechter. 

Es ist nie übersehen worden, dass diese Erklärung auf einer 
Reihe unbewiesener Annahmen ruht. Vor allen Dingen fehlt der 
Beweis dafür, dass die tetraploid-parthenogenetische Rasse die 
Autosomen-Geschlechtschromosomen-Konstitution besitzt, die in 
die Gleichung eingesetzt wurde. Was fest steht, sind allein die 
Tatsachen, dass das tetraploid-parthenogenetische Weibchen 
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4 Chromosomensätze besitzt, dass der reife Eikern diploid und der 
F,-Bastard triploid ist. Ein zytologischer Nachweis von Geschlechts- 
chromosomen ist aber bis heute weder bei der bisexuellen noch 
bei der parthenogenetischen Rasse von Solenobia triquetrella ge- 
glückt. Unsere Lokalisationsversuche für die F- und M-Faktoren 
und die daraus abgeleiteten Quantitätsrelationen ruhen also schon 
aus diesem Grunde auf einer ganz unsicheren Basis. 

Es war seit langem klar, dass ein Fortschritt in der Analyse 
der aufgeworfenen Probleme nur dann gelingen dürfte, wenn neue 
parthenogenetische Rassen zur Kreuzung zur Verfügung gestellt 
werden könnten und zwar solche Rassen, die bei Bastardierung 
neue (z. B. diploide) Chromosomenkombinationen ergeben. Ausser- 
dem ist es eine dringende Aufgabe, die Geschlechtschromoso- 
menfrage für Solenobia zu lösen. Das Material zu einer solchen 
Untersuchung, die sehr schwierig sein dürfte (vergl. SEILER, 1922, 
1923), fehlte bis heute. Jetzt aber steht es zur Verfügung, so dass 
diese Aufgabe aufgegriffen werden kann. 

Das andere Ziel, neue parthenogenetische Rassen von triquetrella 
zu finden, verfolgte ich seit Jahren. Es war zu vermuten (vergl. 
SEILER, 1923), dass eine diploid-parthenogenetische Rasse vorhanden 
sein könnte. Diese Rasse konnte nun vor einigen Jahren auf der 
Lägern bei Zürich gefunden werden. 


2. DiE DIPLOID-PARTHENOGENETISCHE LÄGERNRASSE UND DIE 
RESULTATE AUS DER KREUZUNG MIT MÄNNCHEN 
EINER BISEXUELLEN RASSE. 


Die Lägernweibehen gleichen äusserlich den Weibchen der 
tetraploid-parthenogenetischen Rasse; nur sind die Lägerntiere 
kleiner. Sie entsprechen in der Grösse, wie Messungen an der 
Puppe ergeben haben, den bisexuellen Nürnberger Weibchen. Die 
Zahl der Eier, welche ein Lägernweibchen produziert, ist, nach 
vorläufigen Feststellungen an Freilandmaterial, kleiner als die 
Eizahl der tetraploid-parthenogenetischen Weibchen; die Eigrösse 
ist dagegen bei beiden Rassen gleich (vergl. SEILER, 1937, S. 289). 

In ihrem Verhalten nach dem Schlüpfen aus der Puppe stimmen 
die Lägernweibehen mit den Weibchen der tetraploid-partheno- 
genetischen Stämme, die ich bis jetzt in den Händen hatte, überein. 
Sofort nach dem Schlüpfen aus der Puppenhülle biegt das Weibchen 
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den Hinterleib ein, senkt die Legeröhre in die Tiefe des Sackes 


und legt die Eier, ohne auf Begattung zu warten (Abb. 1), 


während bisexuelle Weibchen die Legeröhre vorstrecken (vergl. 


App. 1. AB». 2. 
Parthenogenetisches Weibchen in Weibchen aus einer Rückkreuzung 
Eiablage, die sofort nach dem (FR2 x & Nürnberg). Verhält sich 
Schlüpfen aus der Puppenhülle er- nach dem Schlüpfen wie ein bisexuelles 
folgt. Der Sack ist von der Unter- Weibchen, streckt die Legeröhre und 

seite gesehen. wartet auf Begattung. Sack von der 

Verer. 6 x Oberseite gesehen. 


Verenn6x. 


Abb. 2) und in dieser Stellung das Anfliegen der Männchen 
abwarten. Alle Aufzuchten parthenogenetischer Gelege lieferten 
bis jetzt nur Weibehen. 


Die Chromosomenverhältnisse der parthenogenetischen Lägern- 
rasse sollen in einer besondern Arbeit geschildert werden. Hier 
genügt die Feststellung, dass die Lägernrasse diploid ist. Ganz 
entsprechend dem Chromosomenverhalten bei tetraploid-partheno- 
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genetischen Rassen (es gibt deren mehrere !) findet auch bei der 
Lägernrasse eine Chromosomenkonjugation statt, und es laufen 
zwei Reifeteilungen ab, während welcher die Zahl der Chromo- 
somen auf die Hälfte reduziert wird. Die diploide Chromosomenzahl 
wird offenbar nach Beginn der Furchung durch Verschmelzen zweier 
Furehungskerne wieder hergestellt; sicher steht jedenfalls, dass auf 
dem Blastodermstadium die diploide Chromosomenzahl vorhanden 
ıst. 


Die Kreuzungsresultate. — Ob die Lägernrasse der 
Solenobia triquetrella angehört oder nicht, war für mich seinerzeit 
eine aufregende Frage. Sie ist nun eindeutig und in positivem 
Sinn entschieden. Bringt man eben aus der Puppenhülle schlüp- 
fende Lägernweibchen in ein Glas mit Nürnberger Männchen, so 
flattern diese sofort auf und die Begattung erfolgt augenblicklich, 
genau gleich wie bei der Kreuzung der tetraploid-parthenogeneti- 
schen Weibchen. Eine Kreuzung der Lägernweibchen mit Männchen 
anderer Solenobia-Arten gelingt dagegen ebensowenig wie bei 
tetraploid-parthenogenetischen Rassen. Geprüft wurde die Kreu- 
zung mit Männchen von Solenobia pineti 2. 

Begattete Lägernweibehen stimmen mit begatteten tetraploid- 
parthenogenetischen Weibchen auch darin überein, dass sie die Eier 
zu besamen vermögen. Ob aber alle Eier besamt werden, muss 
erst durch eine zytologische Untersuchung geprüft werden. Dass 
der weibliche Vorkern mit dem männlichen verschmelzen würde, 
war nach den Erfolgen an tetraploid-parthenogenetischen Rassen 
zu erwarten. Eine Kopulation der Vorkerne im Ei der Lägern- 
weibchen erfolgt tatsächlich. Wiederum aber steht die Frage offen, 
ob dies in allen Eiern geschieht. 

Ein Teil der F,-Weibchen verhält sich genau so wie partheno- 
genetische Tiere; deshalb ist es so viel wie sicher, dass ein Teil der 
Eier entweder nicht besamt wird oder doch die Kopulation der 
Vorkerne unterbleibt und die Entwicklung im einen wie-im andern 
Falle parthenogenetisch erfolgt. 


Diez BE, - Generation, besteht aus normalen 
merbichen und normalen Männchen; Inter: 
sexe oder sonst irgendwie sexuell abnor- 
male Tiere traten in keiner der F,-Kulturen auf. 
Darbei der Kreuzbegä®tung ein haploider 
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Eikern mit einem haploiden Samenkern ver- 
sclhim.nlzts ie muss ein diploider Bastard 
entstehen. Alle zytologisch, wntersuichten 
P,- Tiewie» waren dt at säch lich TR ou8E 


Für alle F,-Geschwisterschaften ist weiterhin charakteristisch, 
dass dıe Zahl der Männchen sehr viel kleiner ist, als die der Weib- 
chen. Im gesamten ergaben 17 F,-Kulturen der Zuchtjahre 1935/36 
und 1956/37 254 Weibchen: 42 Männchen. Das Zahlenverhältnis 
Weibchen zu Männchen beträgt also 6,05: 1. 

Alle F,-Männchen verhalten sich wie normale Männchen. Das 
Verhalten der F,-Weibchen ist verschieden. Der grössere Teil der 
F,-Weibchen verhält sich wie rein parthenogenetische Tiere; sofort 
nach dem Schlüpfen erfolgt die Eiablage und die Eier entwickeln 
sıch parthenogenetisch. Ein anderer Teil der F,-Weibchen verhält 
sich im grossen und ganzen wie bisexuelle Weibchen. Nach dem 
Schlüpfen aus der Puppenhülle strecken diese Tiere die Legeröhre 
(Abb. 2; dieses Tier stammt aus einer F,-Rückkreuzung) und 
warten auf Begattung. Wie diese Tatsachen erklärt werden können, 
lässt sich erst sagen, wenn die angedeuteten zytologischen Vorunter- 
suchungen durchgeführt sind. Erst dann ist es auch möglich, die 
Frage der erblichen Bedingtheit der Parthenogenese zu diskutieren. 

Über die F,- und F,-Generationen soll hier nur 
soviel berichtet werden, als für die Zwecke dieser Mitteilung not- 
wendig ist. Die folgende Tabelle stellt die Resultate einiger Kreu- 


Tabelle. 
Zahl Kreuzungsergebnis 

1 ee der Mei 
NT. Kreuzung Tanz hältnis 

| er | 24 Inter- |Gynan-|, 9 : © 

| z = Sex der 
1 FARO x Fıd 3 52 55 | 3.(?) gıcı | en 
2 | Fı?x S Nürnberg | 10 | 224 | 171 I — 5 el 
3 | (BOX EN)2x AN 1 33 23 — — u EN 


zungen zusammen. Für diese, sowie für alle andern, hier nicht 
erwähnten Kreuzungen ist typisch, dass Weibchen und Männchen 
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annähernd in dem normalen Zahlenverhältnis auftreten. Die 
Männchen verhalten sich wie normale Männchen und lassen sich 
von diesen äusserlich, soweit bis jetzt festgestellt wurde, auch nicht 
unterscheiden; die Weibehen sind ebenfalls normal und verhalten 
sich genau so wie bisexuelle Weibchen (was an Hand eines Filmes 
demonstriert wurde). 

Mit einiger Regelmässigkeit treten, vor allem in den F,-Inzuchten, 
vereinzelte sexuell abnormale Tiere auf. Die meisten derselben 
waren ohne weiteres als Gynander anzusprechen. Ein kleiner Rest 
von Tieren (siehe Nr. 1 der Tabelle) zeigte äusserlich Verwandt- 
schaft mit Intersexen; vermutlich wird jedoch die genauere mor- 
phologische Analyse dartun, dass es sich auch hier um Gynander 
handelt. 


3. SCHLUSSFOLGERUNGEN. 


1. Es wurde vermutet, dass bei der Kreuzung der tetraploid- 
parthenogenetischen Weibchen mit Männchen einer bisexuellen 
Rasse in F, deshalb Intersexe auftreten könnten, weil wir Sper- 


matozoen in ein parthenogenetisches Ei einführten (vergl. SEILER 
1937). 


Da wir bei der Kreuzung der Lägernweib- 
chen dieselben Spermatozoen in ein eben- 
Balls) Fparthenogeneinsches"r Eid einführten 
wur Keime Intersexen’erhielten, ist obige 
Vermutung widerlegt. 


Ein möglicher Einwand gegen diesen Schluss ist bereits früher 
widerlegt worden: Es wäre an sich denkbar gewesen, dass das tetra- 
ploid-parthenogenetische Ei mehr Plasma, etwa doppelt soviel 
besitzen könnte als das diploid-parthenogenetische. Das ist aber 
nicht der Fall; jedenfalls ergaben Messungen, dass die Eier beider 
parthenogenetischen Rassen gleich gross sind. 


2. Bei der Kreuzung der tetraploid-parthenogenetischen Weib- 
chen mit Nürnberger Männchen entsteht ein triploider Bastard und 
der ist intersex. 

Bei der Kreuzung der diploid-parthenogenetischen Rasse mit 
denselben Männchen entsteht ein diploider Bastard und der ist 
sexuell normal. 
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Daraus ash zu nfohgiernynd.arnıs ode SChrommer 
somenkonstellation das Entscheidende ist. 
Dive, "Triploidier bedingt Intersexueiitae 
Diploidieviergübt. in! unsenem’ Fall ‚däletnorz 
malen Geschlechter. 


Hier könnte ein Experimentum crucis gefordert werden: Der 
Wunsch entsteht, eine solche diploid-parthenogenetische Rasse zu 
haben, welche bei Kreuzung mit Nürnberger Männchen einen tri- 
ploiden Bastard ergibt. Ist dieser intersex, dann ist die Rich- 
tigkeit der Schlussfolgerung 2 unwiderleglich bewiesen. Es ist im 
ereich des Möglichen, dass eine solche diploid-parthenogenetische 
Rasse gefunden werden könnte. Ich suche nach ihr und wäre 
dankbar für Zusendung von triquetrella-Material, das ich experi- 
mentell und zytologisch prüfen würde. 


3. Aus der Tatsache, dass aus der Kreuzung 
der diploid-parthenogenetischen Lägern- 
weibehen mit Männchen der bisexwellen 
Rasse in FR Weibchen und Männchen hervor- 
gehen, ist zu schliessen, dass “dre..d wprlosun- 
parthenogenetische triquetrella die Autor 
somen-Geschlechtschromosomen-Konstitution 
hat, mit der gerechnet wurde (vergl. Einleitung), 
d.h. also 2A+X, resp. 2A+XY. 


Diese Schlussfolgerung ist aber so lange nicht zwingend, als die 
Erklärung dafür fehlt, warum in F, der Lägernkreuzung das Zahlen- 
verhältnis der Geschlechter nieht 1:1 ist. Da bei der diploid- 
parthenogenetischen Rasse eine Chromosomenreduktion durch- 
geführt wird, müsste ausserdem noch gezeigt werden, wie diese 
Rasse die2A + X-Konstitution beibehalten kann. Untersuchungen, 
welche diese Fragen zu lösen versuchen, sind im Gange. 


* 
* * 


Beim Führen der Zuchten und beim Ausfindigmachen brauch- 
barer Zuchtmethoden (eine Aufgabe, die, nebenbei bemerkt, 
heute noch nicht ganz gelöst ist) hatte ich die Hilfe meines 
früheren Assistenten, Dr. H. Urrıcn (Göttingen). Ich danke ihm 
an dieser Stelle wärmstens für seine wertvolle, treue Mitarbeit. 
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MITGETEILT AN DER GENERALVERSAMMLUNG DER SCHWEIZERISCHEN 


ZOOLOGISCHEN GESELLSCHAFT IN LAUSANNE, 12. unn 13. März 1938, 


Ueber die Bedeutung des Vorderdarms 
für die Entstehung 
der Zyklopie bei Tritonembryonen 


von 


F. E. LEHMANN 


(Zoologisches Institut der Universität Bern). 


Mit 1 Textabbildung. 


(Ausgeführt mit Unterstützung der Stiftung 
Dr. J. de Giacomi der S.N.G.) 


In den letzten Jahren wurde von verschiedenen Autoren ein- 
gehend untersucht, welche Faktoren bei der Entstehung der 
Augen beteiligt sind. Vor allem sind die Untersuchungen von 
ADELMANN und ALDERMAN zu erwähnen. Auch die Entstehung 
der Zyklopie ist an Hand verschiedener Experimente weiter 
analysiert worden (MANGOLD, LEHMANN, ADELMANN). 

Es ist eine auflallende Tatsache, dass bei Fehlbildungen der 
Augen (Synophthalmie oder Zyklopie) bei den Amphibien nicht 
nur das Kopfmesoderm, sondern auch stets die Organe, die in der 
entodermalen Pharynx- und Hyomandibularregion entstehen, 
starke Störungen zeigen. Vor allem ist die Mundhöhle stark 
reduziert und die Unterkiefer sind gegen die Mediane zusammen- 
gerückt oder sie sind sogar zu einem unpaaren Stück reduziert 
(s. LEHMANN, Rev. Suisse de Zool. 40, 1933). 

Es fragt sich, was dieser Parallelismus zwischen 
gewissen mesodermalen und entodermalen 
Störungen im vorderen@=Kopfbereich bedeutet. 
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Diese Frage, die für die Analyse der Kopfmissbildungen ent- 
scheidend ist, ist merkwürdigerweise nie genauer geprüft worden. 
So hat ApELmann (Quart. Rev. of Biol. 11, 1936) wohl die Genese 
der Störungen im Kopfmesoderm dargestellt, hat aber die Fehl- 
bildungen der entodermalen Organe nicht genauer berücksichtigt. 
Im folgenden sollen einige Angaben über de Frühentwick- 
lung der Störungen im Entodermbereich beı 
Augenmissbildungen gemacht werden. Die Untersuchungen wurden 
ausgeführt an zahlreichen Keimen, bei denen durch Li-Behandlung 
auf mittleren Gastrulastadien Störungen des Vorderdarms und 
der Augenentwicklung erzeugt wurden. Dabei erwiesen sich 
Keime auf dem Schwanzknospenstadium deshalb als besonders 
geeignet, da die hyomandibulare Tasche auf diesem Stadium den 
Höhepunkt ihrer Entwicklung erreicht hat und später rasch 
rückgebildet wird (D. Starck, Morphol. Jahrb. 79, 1957). 
Hier seien einige typische Beispiele angeführt: 


a) Keim mit normaler vorderer Kopfregion, Defekt in der 
hinteren praechordalen Platte. 


Ass. 1. 


Querschnitte durch die Hyomandibularregion von Tritonembryonen auf dem 
Schwanzknospenstadium. Beide Schnitte in derselben Vergrösserung. 


a) Hyomandibulartasche (HM) von normaler Ausdehnung; bei diesem Keim 
sind die Augenblasen normal entwickelt. 


b) Hyomandibulartasche stark reduziert. Synophthalmer Keim, 
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Von aussen bietet die Kopfregion ein völlig normales Bild. 
Die Augenblasen sind stark nach lateral ausgebuchtet. Die Hyo- 
mandibulartaschen sind voluminös und kräftig nach den Seiten 
vorgewölbt (Abb. 1a). Schnitte bestätigen dieses Bild. Dieser 
Fall zeigt, dass Störungen in der hinteren Kopfregion die vordere 
Region nicht zu beeinflussen brauchen. 


b) Ein zweiter Keim zeigte bei der Lebendbeobachtung kleine 
Augenblasen und schwach entwickelte Hyomandibulartaschen. 
Die hintere Hirnregion ist hier normal. Schnitte ergeben, dass die 
Augen median durch eine Retinabrücke verbunden sind. Es liegt 
Synophthalmie vor. Die Hyomandibulartaschen sind 
vorhanden, jedoch kleiner als beim Normalkeim und wesentlich 
weniger nach lateral ausgebuchtet (Abb. 1 5b). Das praechordale 
Mesoderm ist in einer medianen Falte des Vorderdarmdachs ange- 
häuft. Hier sind also die Störungen der Augen, des Mesoderms 
und der Hyomandibulartaschen nebeneinander nachweisbar. 


c) Keim mit sehr schmalem Vorderende. Hyomandibulartaschen 
von aussen nicht deutlich sichtbar. Auf Schnitten ist die hyo- 
mandibulare Tasche nachweisbar. Sie besitzt ein abnorm enges 
Lumen und ist sehr schwach nach lateral ausgebuchtet. An dem 
Aufbau ihrer Wand ist viel weniger Material als normal beteiligt. 
Es wurde relativ wenig Mesoderm gebildet. Dieses ist in der 
Mediane angehäuft. Das Gehirn dieses Keims besitzt nur eine 
kleine unsymmetrisch liegende Augenblasenausstülpung. 

Am auffallendsten ist die Gleichsinnigkeit in der Ausbildung der 
Augen und der Entfaltung der hyomandibularen Tasche bei 
Schwanzknospenstadien. Diese Tasche, die kurz nach der Neuru- 
lation entsteht und am Ende der Embryonalperiode stark reduziert 
wird, ist dank ihrer Grösse ein wichtiger Formbestandteil des 
normalen Kopfes. Es ist schon lange bekannt, dass Keime 
mit Störungen der Augenbildung ein auf- 
fallend schmales Vorderende besitzen. Dies beruht 
nicht allein auf der Verkleinerung des Augen- und Gehirnbereichs, 
sondern, wie hier gezeigt wurde, zu einem grossen Teil auf der 
starken Verkleinerung der Hyomandibular- 
tasche, die stets im Zusammenhang mit den Augenfehlbil- 
dungen auftritt. Dies ergibt sich auch aus ApELMAnns Befunden 
(J. exp. Zool. 67, 1934), obwohl AneLmann die auflallende Reduk- 
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tion der Hyomandibulartasche im Text nirgends als wesentlich 
hervorhebt. Wie kann dieser Parallelismus gedeutet werden ? 
Wie kommt es, dass nicht nur das Kopfmesoderm, sondern auch 
das Entoderm bei zyklopischen Störungen der Amphibien abnorm 
ist ? 

In der Kopfregion bestehen besondere Beziehungen zwischen 
Mesoderm und Entoderm. RönrıcHn (Roux’ Arch. 129, 1933) hat 
wahrscheinlich gemacht, dass das vorderste mediane Mesoderm 
erst während und nach der Neurulation direkt aus dem entoder- 
malen Vorderdarmdach gebildet wird. Das Vorderdarmdach 
liefert also das Bildungsmaterial für die praechordale Platte. 
Ferner lagert sich das vorderste seitliche Mesoderm, dessen Bil- 
dungsweise noch unbekannt ist, den hyomandibularen Taschen 
auf (ADELMANN, J. of Morphol. 54, 1932). Diese Befunde weisen 
wohl auf enge räumliche Beziehungen zwischen Mesoderm und 
Entoderm hin; sie sagen aber nichts darüber aus, wie die Ent- 
wicklungsvorgänge ım Mesoderm und Entoderm kausal mit 
einander verknüpft sind. 

Eigene Versuche haben gezeigt (Leumann, Roux’ Arch., 117, 
S. 356, 1929), dass wesentliche Faktoren für die Augenbildung 
schon vor Sıchtbarwerden des vordersten Mesoderms im Vorder- 
darmdach lokalısiert sınd. Werden Ektodermstücke am Ende der 
Gastrulation mit anhaftendem Vorderdarm verlagert, so bestimmt 
die Unterlagerung die Augenbildung ım Transplantat, während 
Stücke ohne anhaftendes Vorderdarmdach in fremder Umgebung 
umgestimmt werden. So darf das Vorderdarmdach als Ganzes als 
Induktor der Vorderhirn- und Augenregion betrachtet werden. 
Sein Einfluss auf die Bildung des mandibularen Mesoderms wird 
aber auch durch diese Versuche nicht klargelegt. 

Auch die empfindliche Phase der augeninduzierenden Region 
macht ihre Abhängigkeit vom vordersten Entoderm wahrscheinlich. 
Denn ihre kritische Phase fällt zusammen mit der kritischen Phase 
des entodermalen Vorderdarmmaterials, während die kritische 
Phase des Chordamesodermmantels der Kopfregion früher liegt. 
(F. E. Leumann, Rev. Suisse de Zool. 43, 1936). 

So erscheint zum mindesten für die Urodelen folgende Erklärung 
für die Genese synophthalmer und zyklopischer Störungen als gut 
gesichert: 

Das Vorderdarmdach der Endgastrula und der Neurula — vor 


—] 
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allem wahrscheinlich die dorsale Region des Pharynx und der 
Hyomandibulartasche — beteiligt sich in folgender Weise bei der 
Bildung der vorderen Kopfregion: 


1. Durch ausgedehnte Gestaltungsbewegungen während der 
Neurulation wird einer der wichtigsten Formbestandteile der vor- 
deren Kopfregion gebildet, die stark lateral ausladende hyoman- 
dibulare Tasche (Rönrscn, l.c.). Mehr oder weniger ausgedehnte 
Hemmung dieser Vorgänge führt in entsprechendem Ausmasse zu 
einer Verschmälerung des Kopfes, insbesondere der Mund- und 
Kieferregion. 

2. Durch Materialabspaltung aus dem Vorderdarmdach entsteht 
wahrscheinlich die praechordale Platte. Es ist eine noch unge- 
klärte Frage, wie weit die endgültige Anordnung der praechordalen 
Platte und des mandibularen Mesoderms abhängt von der Topo- 
graphie des angrenzenden Entoderms. Diese Beziehung ist bisher 
experimentell noch nicht eingehender erforscht worden; sie wird 
aber durch die hier geschilderten Befunde wahrscheinlich gemacht 
(mediane Mesodermanhäufung bei Hemmung der hyomandibu- 
laren Taschen). 


3. Durch gestaltende Induktionswirkungen auf das Neural- 
plattenvorderende entstehen die paarıgen Augenblasen (ALDERMAN, 
Sezesp. 2001. 70, 1935, ADELMANN, »J- exp. Zool., 75, 1937), 
Normale Wirkungen scheinen nur ausgehen zu können von einem 
Urdarmdach, dessen Muster in normaler Weise angelegt und aus- 
gebreitet ist. Zunehmende Hemmung in der Entfaltung des 
mesentodermalen Musters bewirkt zunehmende Reduktion der 
vorderen Hirnpartien. Besonders wesentlich für das Zustande- 
kommen der Fehlbildungen der Augen scheint dabei zu sein: die 
geringe laterale Entfaltung des Entoderms und des Mesoderms 
und die damit zusammenhängende mediane Anhäufung des 
Kopfmesoderms (ADELMANN). So ist wohl die Bedeutung des 
gesamten mesentodermalen Komplexes zu erkennen, aber nicht 
die Rolle der einzelnen Komponenten. Besonders die entwicklungs- 
physiologische Rolle der hyomandibularen Tasche ist unklar. Sie 
könnte als direkter Induktor mitbeteiligt sein, oder aber nur die 
Lage des mandibularen Mesoderms bestimmen, das seinerseits die 
Lage der Augen beeinflusst. Zwischen diesen Möglichkeiten kann 
heute wohl keine Entscheidung getroffen werden. 


en 
—_ 
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So scheinen die Augen und die Hirnpartien der vordersten 
Kopfregion in ihrer starken Abhängigkeit von Entwicklungspro- 
zessen des Mesoderms und des Entoderms eine Sonder- 
stellung einzunehmen gegenüber den caudaler gelegenen Regionen 
des Zentralnervensystems, deren Entwicklung vor allem durch die 
Organe des Chordamesoderms bestimmt wird. 
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Ausgeführt mit Unterstützung der Stiftung Dr. J. de Giacomi der S.N.G 


A. EINLEITUNG UND FRAGESTELLUNG. 


Früher mitgeteilte Befunde an partiell chordalosen Tritonlarven 
haben gezeigt (LEHMANN, Rev. Suisse de Zool., 42, 1935), dass der 
durch Li erzeugte Ausfall der Chorda die Entwicklung der verblei- 
benden Achsenorgane stark verändern kann. Die Entwicklung der 
Spinalganglien und des Rückenmarks war um so stärker verändert, 
je mehr die Topographie der Somiten von der Norm abwich. Die 
ersten knorpligen Wirbelanlagen, die schon vor und hinter der 
Defektzone gebildet waren, fehlten in der chordalosen Region. 
An Hand des damals vorliegenden Materials konnte jedoch nicht 
entschieden werden, ob die Knorpelbildung in der chordalosen 
Region nur stark gehemmt oder völlig unterdrückt sei. Denn die 
untersuchten Larven waren für die Entscheidung dieser Frage zu 
jung. Um bierüber Klarheit zu bekommen, wurden wiederum durch 
Li-Behandlung von mittleren Gastrulastadien partiell chordalose 
Larven hergestellt und bis zur völligen Entwicklung der Hinter- 
beine gezüchtet. Auf diesen Stadien ist die Entwicklung des Knor- 
pelskeletts bei normalen Keimen schon weit vorgeschritten. Es 
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gelang, A Larven bis zu diesem Alter zu züchten. 
Längsschnitt- und 2 in Querschnittserien zerlegt. 


'. E. LEHMANN 


UND H. RIS 


2 wurden in 
Diese geringe 


Zahl der Versuchstiere reicht für unsere Fragestellung aus, die, 
wie wir sehen werden, positiv beantwortet werden kann. 


B. RESULTATE. 


1. Körperform. 


Nachdem der Rumpf während der frühen Larvenentwicklung in 
der chordalosen Zone stark konkav war, streckte er sich auf den 
späteren Stadien wieder gerade. Typisch für alle 4 partiell chorda- 


ABB. 1. 


Frontalschnitt durch 
partiell chordalose Lar- 
ve. Median: Basalregion 
des Rückenmarks (Ne). 
Spinalganglien schwarz. 
Sie folgen in ihrer An- 
ordnung genau der Seg- 
mentierung der Somiten. 
Die Somiten sind im 
Umriss angegeben. Die 
drei cranial gelegenen 
(oben im Bild) normal, 
die vier caudalen, die 
stark verkürzt sind 
(Ch D), liegen in der 
Zone, wo die Chorda 
fehlt. 


losen Keime ist, dass der Rumpf im 
Verhältnis zum Kopf sehr stark ver- 
kürzt ist. Die partiell chordalosen Larven 
sehen wesentlich gedrungener aus als die 
Normalkeime. Je ausgedehnter der Chorda- 
defekt ist, um so kürzer ist der Rumpf der 
Larve. Die Chorda fehlte bei den unter- 
suchten Keimen in 4, in 6, in 11 und in 12 
Segmenten. 


2. Die Entwicklung der Somiten. 


Die Verkürzung der Larven beruht, wie 
die Schnittuntersuchung zeigt, nicht allein 
auf dem Ausfall der Chorda, sondern auch 
auf der starken Verkürzung der Somiten in 
der Defektzone. 


Während der eigentlichen Embryonal- 
periode sind die Somiten auch in der 
Defektzone von normaler Längenausdeh- 


nung. Erst später, wenn der Embryo sich 
stark streckt und die Larvenform annımmt, 
treten Störungen auf. Die Somiten der 
chordalosen Zone strecken sich nicht, wäh- 
rend diejenigen der benachbarten, mit 
Chorda versehenen Regionen die normale, 
kräftige Streckung zeigen. So kommt es im 
Lauf der weiteren Entwicklung zu einer 
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zunehmenden Verkleinerung der Somiten in der 
Defektzone (Abb. 1). Und damit wird die Verkürzung 
des Rumpfes immer auflälliger. Nach den von uns vorgenom- 
menen Zählungen wird dabei die Zahl der Somiten nicht wesent- 
lich reduziert. Bei einem Keim mit einer Defektzone von 12 Seg- 
menten lag der After auf der Höhe des 16. Segments, ebenso bei 
einem Keim mit einer Defektzone von 6 Segmenten. Die Schich- 
tung der Muskulatur in der Defektzone ist gestört, die Faser- 
bündel verlaufen unregelmässig. Dagegen ist die Topographie 
der Somiten annähernd normal. Sie bilden einen tiefen Kanal, in 
dem das von einem Knorpelrohr umschlossene Rückenmark liegt. 


3. Das axiale Knorpelskelett. 


Im Gegensatz zu den jungen Larvenstadien besitzen alle hier 
untersuchten Keime in der chordalosen Zone dif- 
ferenzierten Knorpel (Abb. 2). Und zwar ist bei 


ABB. 2. 


Querschnitte durch die Rumpfregion von Triton-Larven mit völlig entwickel- 

ten Hinterbeinen. a) Normale Larve; die Wirbelknorpel sitzen der Chorda 

auf. 5) Partiell chordalose Larve; Wirbelknorpel vorhanden, unter dem 

Rückenmark median zusammenhängend. Die dunkeln Gewebemassen dorsal 
vom Rückenmark sind Intervertebralmuskeln. 


allen Keimen ein Rohr gebildet worden, das das Rückenmark 
umschliesst. Es besitzt Oeflnungen an den Stellen, wo Spinal- 
ganglien liegen oder wo motorische Nerven austreten. 


D 
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4. Spinalnerven und Spinalganglien. 


Alle chordalosen Regionen enthalten Spinalganglien und -nerven. 
Ihre Anordnung ist öfters unregelmässig. Sie sind häufig in der 
Mediane verschmolzen. Besonders auffallend ist es, dass die Spinal- 
ganglien in der chordalosen Zone in der Differenzierung im Rück- 
stand sind. Es finden sich weniger Zellen mit stark tingierbarem 
Plasma als in den eranial und caudal gelegenen Normalzonen. Dann 
sind in vielen Fällen die dorsalen Wurzeln überhaupt nicht oder 
nur sehr kümmerlich entwickelt. So sind bei dem Keim, bei dem 
die Chorda in 12 Segmenten fehlt, 7 Spinalganglien ohne nach- 
weisbare dorsale Wurzel; bei 5 sind zum Teil nur einseitig ganz 
schwache Faserbündel vorhanden. In den cranial und caudal 
gelegenen Normalzonen sind dagegen die dorsalen Wurzeln 
kräftig entwickelt und besitzen zahlreiche Scheidenkerne. 


5. Funktion des Rückenmarks. 


Die partiell chordalosen Keime waren imstande, normal zu 
schwimmen und zeigten koordinierte Bewegungen der Hinterbeine, 
die bei einem Keim einwandfrei von einer chordalosen Rücken- 
markspartie innerviert wurden. Auffällige Bewegungsstörungen 
wurden nicht festgestellt. 


GC. ERÖRTERUNG UND ZUSAMMENFASSUNG DER RESULTATE. 


Partieller Ausfall der Chorda bedingt wohl Formbildungs- 
störungen im Rumpf, ohne aber die Lebensfähigkeit der Larven 
wesentlich zu beeinträchtigen. Es zeigt sich, dass der Rumpf 
sekundär wieder gerade gestreckt werden kann, wenn die Chorda 
partiell fehlt. Dagegen ist die Rumpflänge stark reduziert. Die 
normale Längsstreckung der Myotome in den chordalosen Regionen 
kommt nicht zu Stande. Vielmehr werden sie im Lauf der weiteren 
Entwicklung stark komprimiert und scheinen zu atrophieren. 
Unsere Befunde machen es wahrscheinlich, dass die Chorda 
während der Differenzierungs- und Wachstumsperiode für die 
normale Entfaltung und Längsstreckung der Somiten eine wesent- 
liche Rolle spielt. 

Neu ist die Feststellung,‘ dass sichr.knor- 
pliges Achsenskelett auch in chordalosen 
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Regionen entwickeln kann. Anfänglich ist die 
Knorpelbildung in den chordalosen Regionen gehemmt, wie früher 
gezeigt wurde (LEHMANN, l.c.). Mit einiger Verspätung setzt dann 
die Knorpelbildung auch in den chordalosen Regionen ein. Es 
scheint also, als ob der Ausfall der Chorda zwar den Beginn der 
Knorpeldifferenzierung verzögere; überraschenderweise vermag 
aber das Fehlen der Chorda die Knorpeldifferenzierung auf die 
Dauer nicht zu hemmen. Über die Morphologie der knorpligen 
Gebilde in den chordalosen Regionen können keine allgemeineren 
Aussagen gemacht werden, da das vorliegende Material zu klein ist. 

Das verlangsamte Differenzierungstempo der Spinalganglien und 
der häufige Ausfall der dorsalen Wurzeln kann vorderhand nicht 
gedeutet werden. Diese Abnormitäten sind auf die chordalosen 
Regionen beschränkt. Es müsste geprüft werden, wie weit die 
sekundäre Atrophie der Somiten die Differenzierung der Ganglien 
beeinflusst. Denn es ist aus den Arbeiten DETWILERS bekannt, dass 
die Differenzierung der Spinalganglien durch die Masse des von 
ihnen versorgten Gewebes bestimmt wird. Die Somitenmasse, die 
während der Entwicklung dauernd abnimmt, könnte wohl die 
Differenzierung der Ganglien stark hemmen. 
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Tome 45, n® 14. — Mai 1938. 


MITGETEILT AN DER GENERALVERSAMMLUNG DER SCHWEIZERISCHEN 
ZOOLOGISCHEN GESELLSCHAFT IN LAUSANNE, 12. unn 13. März 1938. 


Die Degeneration der Imaginalscheiben 
bei letalen Drosophila-Larven der 
Mutation „‚‚lethal-giant‘“ 


von 


Ernst HADORN 


(Zoologisches Institut der Universität Bern.) 


Mit 1 Textabbildung 


Viele mendelnde Letalfaktoren wirken sich in der Weise aus, 
dass ihre Träger schon im Eistadium oder doch in der ersten 
Entwicklung absterben. Andere Letalfaktoren beeinträchtigen die 
Frühentwiecklung nicht, sondern führen erst später zu Entwicklungs- 
stillstand und Tod. Solche relativ spät wirkende Letalfaktoren 
sind von besonderem Interesse, da die von ihnen geschädigten 
Individuen uns Aufschlüsse vermitteln können über entwicklungs- 
physiologische Wirkungen von Genen. 

Für eine derartige Untersuchung schien unter den Letalmutanten 
von Drosophila melanogaster die von Herrn Dr. C. B. BrıpGEs 
(unveröffentlicht) entdeckte Mutation ‚‚lethal-giant“ (Symbol: Igl) 
speziell geeignet. Der autosomale Faktor /gl (Chromosom II; 8,2) 
ist rezessiv, d.h. die heterozygoten /gl-Individuen sind völlig 
normal. 

Ein „balancierter“ Stamm der Kombination /gl en bw/C'y liefert 
25% homozygote /gl en bw/lgl en bw-Nachkommen. Diese Larven 
können wir auf Grund der Färbung ihrer Malpighi’schen Gefässe 
(Wirkungen der Gene cinnabar = en und brown = bw; BEADLE 
1937) von den 50% nicht-letalen /gl en bw/C'y-Larven unterscheiden 
(Havorn 1937 a). Der Faktor Curly (Cy), der homozygot eben- 
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falls letal wirkt, verhindert (als Inversion) den Faktorenaustausch. 
Die 25%, Cy/Cy-Zygoten sterben in der Regel schon innerhalb der 
Eihüllen. 

Wie in früheren Mitteilungen (Haporn 1937 a, 1937 b) ausge- 
führt wurde, entwickeln sıch die homozygoten /gl-Tiere äusserlich 
weitgehend normal durch alle Larvenstadien. Sie können bis zur 
Zeit der Verpuppung die gleiche Grösse erreichen wie ihre nicht- 
letalen Geschwister. Während sich nun aber diese im Laufe des 
5. Zuchttages verpuppen, bleiben die „lethal-giant“-Tiere weiterhin 
auf dem Larvenstadium stehen. Später allerdings (vom 7.-12.Tage) 
bilden auch viele der lietalen ein mehr oder weniger normales 
Puppengehäuse (Haporn 1937a, Fig. 1; 5. 479). Es sind dies aber 
ausnahnıslos „Pseudopuppen“, aus denen keine Fliegen schlüpfen. 

Man konnte sich zunächst fragen, ob die Imaginalentwicklung 
etwa deshalb gestört wird, weil die Pupariumbildung stark verspätet 
einsetzt. Dieser Einwand ıst widerlegt. Implantiert man nämlich 
eine „Ringdrüse“ aus einem genetisch normalen Tier in eine vier- 
tägıge Letallarve, dann bildet diese das Puparium rechtzeitig 
am 5. Tag. Die Ringdrüse liefert das notwendige Verpuppungshor- 
mon (HAporn 1957a), auf das die /gl-Larve reagiert — und 
trotzdem unterbleibt die Imaginalentwicklung. 

Das Versagen wird verständlich, wenn wir die Imaginalscheiben 
einer erwachsenen /gl-Larve untersuchen. Schon eine Sektion unter 
der Präparierlupe zeigt einen auffallenden Unterschied zwischen den 
letalen Larven und den gleichalterigen, genetisch normalen 
Geschwistern. Bei den Normallarven ist das Zentralnervensystem 
umgeben von grossen anhängenden Imaginalscheiben, die alle ihre 
charakteristische Form und Struktur haben. Bei den Letalen 
erscheint die Umgebung des larvalen Ganglions entweder ohne 
jegliche Imaginalscheiben, oder es sind höchstens abnormale 
Anhänge vorhanden. 

In der Abb. 1 sind sich entsprechende Schnitte dargestellt 
durch 2 Larven, die aus der gleichen Zuchtschale stammen. Beide 
Tiere waren zur Zeit der Fixierung 96 Stunden alt (gemessen 
vom Zeitpunkt der Eiablage an — hei 25° Zuchttemperatur). Sie 
‚ın dem Normallarven 
sich verpuppen. Beide Schnitte führen durch eine knapp vor dem 
Zentralnervensystem liegende Zone, in der man die Imaginal- 
scheiben (IM. S.) ın ihrer maximalen Ausdehnung trifft. Der 


stehen also unmittelbar vor dem Zeitpunkt 
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obere Sehnitt A 


charakterisiert die EN 


Verhältnisse für 
eine nichtletale 
lelen bw/Cy-Larve; 
der Schnitt B (un- 
ten) führt durch 
eine  homozygote 
lgl-Larve. In bei- 
den Schnitten sind 
getroffen: Schlund- 
apparat (S.), dorsa- 
le Haupttracheen- 
stämme (TR.), Spei- 
cheldrüsen (SP.), 
Fettkörper (F.) und 
zahlreiche Muskel- 
bündel (schrafhiert). 
Für alle diese lar- 
valen Organe konn- 
te bis jetzt kein 
hervorstechender 
Unterschied  zwi- 
schen dem letalen 
und dem normalen 
Organismus nach- 
gewiesen werden. 
Dagegen ist der 
Ausbildungs- 
zustand der 
Imaginalschei- 
ben äusserst ver- 
schieden. Beim nor- 
malen Tier (A) fül- 
len die Imaginal- 
scheiben (IM. S.) 
dichtgedrängt den 
Raum zwischen 
Schlundapparat 


NDS Ale 


A. Schnitt durch eine verpuppungsreife Normal- 
Larve mit ausgebildeten Imaginalscheiben 
(IM.S.). 


B. Schnitt durch eine Letal-Larve mit degene- 
rierten Imaginalscheiben (IM.S.). 


Uebrige Erklärungen im Text. Vergr. 140 x. 
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und Muskulatur. Ihr kleinzelliges Gewebe ist sehr kompakt, ist 
geordnet und in typischer Weise gefaltet. Charakteristisch sind 
ausserdem die spaltartigen Hohlräume. 

Die Imaginalanlage der Letallarve (B, IM. S.), ist durch drei 
kümmerliche Zellhäufchen vertreten, die peripher in der Muskel- 
zone liegen. Dabei ist auch hier derjenige Schnitt ausgewählt, der 
am meisten imaginales Material enthält. Der Gewebeverband ist 
ungeordnet und zeigt eine degenerierende histologische Struktur. 
Im Einzelnen kann die Grösse und der gewebliche Erhaltungs- 
zustand der Imaginalscheiben bei verschiedenen /gl-Larven gleichen 
Alters etwas variieren. Ausnahmslos aber ist die imagi- 
nale Anlage nicht nur unterentwickelt, sondern auch 
in histologischer Degeneration begriffen. Eine 
Imaginalentwieklung ist auf dieser Grundlage ausgeschlossen. 
Damit wird auch die Pseudopuppenbildung verständlich. 


* 
* * 


Während des Entwicklungsablaufes der holometabolen Insekten 
treten zwei ‚ineinandergeschachtelte“ Emihryonalsysteme in 
Tätigkeit: ein larvales, dessen Potenzen frühzeitig realisiert werden 
und ein imaginales System, dessen Material ebenfalls auf relativ 
frühen Stadien ausgeschieden wird, das aber erst viel später in die 
Differenzierungsphase eintritt (vergl. GEisy 1933). Bei der 
„homozygoten Anwesenheit“ des Mendelfaktors /gl, oder—anders 
interpretiert--beim Fehlen seines normalen Allels entwickelt sich 
die larvale Organisation weitgehend, vielleicht in vielen Organen 
völlig normal. Gleichzeitig degeneriert aber das zweite, das 
ımaginale Embryonalsystem. Wir sehen daraus, dass 
die verschiedenen entwicklungsphysiolo- 
gischen Prozesse in ungleichem Ausmasse 
non den Auswirkungen des Letalfaktors 
betroffen werden. Diese Feststellung liess sich durch 
Transplantationsversuche bestätigen (Haporn 19375). Es gelang, 
Ovarien aus /gl-Larven durch Implantation in Normaltiere zu 
Leistungen zu bringen, die weit über dem stehen, was das Ovarial- 
gewebe im Verbande des letalen Gesamtorganısmus zustandebringt. 
Mit /gl-Hoden dagegen gelang eine solche Weiterzucht nicht; sie 
erwiesen sich trotz Transplantation als entwicklungsunfähig. 
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In der hier aufgedeekten unterschiedlichen Empfindlichkeit 
der verschiedenen Organsysteme für einen Letalfaktor zeigt sich 
eine eindrückliche Parallele zu den organspezifischen und phasen- 
spezifischen Entwicklungsanomalien, wie sie in Amphibien- 
merogonen durch eine disharmonische Kern-Plasmakombination 
verursacht werden. (BALTZzER F. und DE Roche V. 1956; HADoRN 
1937e). Bei „lethal-giant" handelt es sich um die Reaktion auf 
eine einzelne Mendeleinheit (Gen oder event. Deficieney), während 
beim Bastardmerogon ein ganzes artfremdes Genom in die entkernte 
Eizelle eingeführt wird. Für beide Fälle gilt es festzustellen, wann 
die letale Zellkonstitution im einzelnen Organ ihre verderblichen 
Auswirkungen zeitigt, wo sie primär schädigt und wo der Einfluss 
nur eine sekundäre Korrelationsstörung ist. Ist einmal die primäre 
Auswirkung eines letalen Kernfaktors aufgedeckt, dann darf man 
annehmen, dass der Ablauf der betreffenden Entwicklungsphasen 
in besonderem Masse genbedingt ist. 
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MITGETEILT AN DER GENERALVERSAMMLUNG DER SCHWEIZERISCHEN 
ZOOLOGISCHEN GESELLSCHAFT IN LAUSANNE, 12. unn 13. März 1938. 


Über eine halbseitige ..Mutations- 
Chimäre‘‘ des Wellensittichs, 
Melopsittacus undulatus Shaw. 


von 


Hans STEINER 


(Aus dem zoologisch vergleichend-anatomischen Institut der 
Universität Zürich.) 


| Mit 4 Textfiguren. 


Sogenannte ‚„Halbseiter“ sind im Tierreich hauptsächlich als 
Zwitter oder Gynander bekannt, d.h. Individuen, welche neben- 
einander, meist halbseitig, männliche und weibliche Geschlechts- 
merkmale aufweisen. Sie sind deshalb auch nur bei Tieren mit 
stark entwickeltem geschlechtlichem Dimorphismus, wie Insekten, 
aber auch Vögeln, leicht zu erkennen. Die Entstehung dieses 
Gynandromorphismus geht allem Anschein nach auf Abweichungen 
der normalen Übertragung der Geschlechtschromosomen während 
der Befruchtung und der ersten Furchungsteilung zurück. Der 
Körper des Gynanders ist zugleich XX und XY nebeneinander, 
so dass in räumlich von einander getrennten, aber benachbarten 
Körperteilen männliche neben weiblichen Geschlechtsaktivatoren 
vorhanden sind und in diesen Teilen die entsprechenden männ- 
lichen oder weiblichen Merkmale zur Entwicklung bringen. 

Im einzelnen stehen sich verschiedene Ansichten über den 
eigentlichen Mechanismus, der zur Ausbildung eines Gynanders 
führen soll, gegenüber, auf die hier nicht näher eingetreten werden 
kann; lediglich auf die von MorGAn und Brınces, 1919, aufge- 
stellte sogenannte Eliminationshypothese sei be- 
sonders hingewiesen, da sie geeignet erscheint, nicht bloss Halb- 
| seiter-, sondern auch andere unregelmässige Mosaikzwitterbildungen 
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zu erklären. Nach ihr soll schon während der ersten Furchungs- 
teilung ein X- von den zwei X-Gonosomen nicht in die Äqua- 
torialplatte der Tochterzelle übertreten, sondern eliminiert werden, 
so dass die Körperhälfte des Tieres, welche von dieser Zelle ab- 
stammt, entgegengesetzt zur anderen Hälfte geschlechtlich diffe- 
renziert wird. Tritt diese Elimination auf späteren Furchungs- 
teilungen ein, dann muss ein Fleckenmosaik mit einzelnen invers 
geschlechtlichen Körperteilen entstehen, ein sogenannter Mosaik- 
zwitter. Vielleicht könnten auf diese Weise selbst die bekannten 
Eusster’schen Zwitterbienen ihre Deutung finden unter der 
Annahme, dass bei ihnen sogar die Elimination einer ganzen 
Chromosomengarnitur eingetreten sei (vgl. BovErı, 1915, und 
Röscn, 1925). Alle genannten Zwitterbildungen der Insekten und 
Vögel (bekannt sınd ferner solche bei Krebsen, Haifischen u. a.) 
sind endlich besonders interessant durch den Umstand, dass sie 
unzweideutig eine nicht hormonalbedingte Ausbildung ihrer 
sekundären Geschlechtsmerkmale erweisen und nahe legen, dass 
diese ın erster Linie von den genetischen Beziehungen zwischen 
den Gonosomen und Autosomen abhängig ist. 

Zu den gynandromorphen Halbseitern bilden nun die „somati- 
schen Halbseiter“, welche auf ein und demselben Individuum in 
ähnlicher halbseitiger Verteilung verschiedene Rassen- oder gar 
Artmerkmale aufweisen, eine interessante Parallele. Solche Doppel- 
wesen, welche in ihrem Körper Merkmale verschiedener Varietäten 
oder Arten nebeneinander zur Ausbildung bringen, werden allge- 
mein als „Chimären“ bezeichnet, wobei nach ihrer Entstehungs- 
weise künstliche Chimären (Pfropfbastarde, Appositions- und 
Implantationschimären) und natürliche Chimären (Pelargonien, 
Knospenmutationen, somatische Mutationen) unterschieden werden 
können. Alle bisher bei Tieren bekannt gewordenen natürlichen 
Chimären (Drosophlla, Hühnchen u.a.) zeigen lediglich eine 
rassenmässige unterschiedliche Merkmalsausbildung, so dass sich 
die Annahme ihrer Entstehung durch somatische Mutationen 
besonders aufdrängt. 

Einzigartig schöne und deutliche somatische Halbseiter sind 
neuerdings beim Wellensittich, diesem massenhaft in verschiedenen 
Farbvarietäten gezüchteten kleinen Papagei aufgetreten (vgl. 
STEINER, 1932 a u. b). Seit dem im Jahre 1930 erstmals bekannt 
gewordenen Fall solcher Halbseiterwellensittiche (Duncker, 1932) 
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sind bis heute 19 solche Individuen beschrieben worden (UrEw 
and Lamv, 1935), zu welchen nun noch zwei eigene Beobachtungen 
kommen. Sie zeichnen sich alle dadurch aus, dass sie entweder 
auf der einen Körperhälfte anders gefärbt sind als auf der anderen 
(eigentliche Halbseiter), oder dass einzelne anders gefärbte Regionen 
auftreten (Fleckenmosaik-Bildung). Auffällig ıst ferner, dass diese 
unterschiedliche Ausbildung verschiedener Färbungen auf ein und 
demselben Individuum sich nur auf zwei Färbungsfaktoren bezieht, 
erstens auf das spezifische gelbe Federpigment des 
Wellensittichs (vgl. auch VOELKER, 1936), bei dessen mutativem 
Ausfall aus Grün—Blau und aus Gelb—Weiss entsteht, und zweitens 
auf den Federstrukturfaktor, dessen mutative Ände- 
rung im heterozygoten Zustande aus grünen Vögeln dunkelgrüne, 
aus gelben dunkelgelbe und aus blauen kobaltblaue hervorgehen 
lässt, während im homozygoten Zustande die entsprechenden 
olivfarbenen, olivgelben und grauen (sog. mauve) Vögel gebildet 
werden. Diese beiden Faktoren, der gelbe L.ipochromfaktor (L) 
und der Strukturfaktor (S) sind miteinander gekoppelt, liegen 
also ım gleichen Chromosom. Es ist somit kein Zufall, dass gerade 
die durch sie und ihre mutierten Allelomorphen bedingten Fär- 
bungsmerkmale die Halbseiterverteilung aufweisen; denn offenbar 
ist es nur dieses Chromosom, welches im heterozygoten Zustand 
die eingangs erwähnten Alterationen erleidet. Crossing-over kommt 
in ca. 7% der Fälle zwischen L und S vor (STEINER, 1932 a). Die 
bisher bekannt gewordenen Halbseiter und Mosaiks zeigen nun 
folgende Häufigkeit der halbseitigen Verteilung der beiden Fär- 
bungsfaktoren (vgl. auch Crew und Lamry, 1935): 


Halbseiter, rechts—Jinks oder links—rechts: 


EI... 19.9. 9% grün=blau . 9% .; '8°Exemplare. 
nl aaa Ka: ngelb=weiss Exemplare (davon 
Ex. der vorliegen- 
den Mitteilung). 


[86] 


SS—58S. . . .. . dunkelgrün—grün il Exemplar. 
a u kobalt—blau. . 7 Exemplare. 
LISs—Iss . . . . dunkelgrün—blau 1 Exemplar. 


Mosaiks, unregelmässige Flecken an Kopf und Brust: 


LU—-U1...... grün—blau... . 2 Exemplare (davon 1 
Ex. eigener Beo- 
bachtung). 


> 
An 


H. STEINER 


Eine erste Interpretation der Wellensittich-Halbseiter hat 
Duncker, 1932, im Sinne der von GOLDSCHMIDT und Kartsukr, 
1928-1931, gegebenen Erklärung für den Gynandromorphismus 
und die Mosaikbildung beim Seidenspinner versucht, nach welcher 
es sich um die Entwicklung eines zweikernigen und von zwei 
genotypisch verschiedenen Spermakernen befruchteten Eies han- 
deln müsse. Darnach müssten aber auch beim Wellensittich 
Gynander auftreten, was bis heute nicht der Fall gewesen ist. Auf 
Grund einer Beobachtung, auf welche ich andernorts besonders 
aufmerksam gemacht habe (1952 a, S. 136) und die darin besteht, 
dass der mutierte Strukturfaktor (ähnlich verhält sich aber auch 
der gelbe Pıgmentfaktor) nach Art der namentlich bei den beständig 
umschlagenden Varietäten der Pflanzen anzunehmenden Labil- 
mutationen sehr häufig ın seinen Ausgangszustand zurückmutiert, 
kam ich jedoch schon 1952 dazu anzunehmen, dass bei den Wellen- 
sittich-Halbseitern viel eher ein Fall zygotischer Reversion der 
betreffenden Mutation vorliege, bei welchem schon während der 
ersten Furchungsteilung der Eizelle die Rückmutation eingetreten 
sei, so dass die von den Tochterblastomeren abstammenden Kerne 
in diesem, von der Reversion betroffenen (ren verschieden sein 
müssten (STEINER, 19532 a, S. 160, Fussnote). Selbstverständlich 
hätte auch jede andere, die betreffenden Gene alterierende Mutation, 
vor allem aber auch die Elimination derselben durch Ausfälle von 
ganzen Chromosomenstücken, dieselbe Wirkung. Diesen Stand- 
punkt der bereits erwähnten Eliminationstheorie haben neuerdings 
in der Tat Crew und Lamrv, 1955, zur Deutung der Wellensittich- 
Halbseiter eingenommen. la es meiner Ansicht nach nicht möglich 
ist, zwischen diesen beiden Ansichten zur Zeit endgültig zu ent- 
scheiden, sei es gestattet, im nachfolgenden diese Frage noch offen 
zu lassen und lediglich ganz allgemein von einer „Mutation“ zu 
sprechen, welche die betreffenden Faktoren auf einer bestimmten 
somatischen Entwicklungsstufe veränderte oder gar ausschaltete. 


Somatische Mutationen können in allen Stadien der Ontogenese 
auftreten. Nachdem meine Beobachtungen zeigten, dass Mutationen 
namentlich des Strukturfaktors, aber auch des gelben Pigment- 
faktors, innerhalb der Enddiflerenzierungszellen der Federn sehr 
häufig auftreten, war zu erwarten, dass sie auch in früheren em- 
bryonalen Zellgenerationen auftauchen könnten. Die Halbseiter 
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sind nun tatsächlich ein Beleg dafür, dass sie schon in der Zygote 
wirksam werden können. Bekannt sind beim Wellensittich auch 
Fälle, bei welchen nur die Urgeschlechtszellen von ihnen betroffen 
wurden (STEINER, 1932 a, S. 139). Der hier bekannt gegebene 
einzigartige neue Fall eines Halbseiters beweist aber endlich, dass 


sie auch auf einem späteren Furchungsstadium des sich entwickeln- 


Krez1. 


Dorsalansicht des halbseitigen Mosaik-Wellensittichs. Die in der Abbildung 
schwarz gezeichneten Flecken sind im Original leuchtend gelb, alles übrige 
weiss ausgebildet. 


den Eies eintreten können. Es handelt sich nämlich um einen 
halbseitigen Wellensittich, der auf der rechten Körperseite weiss, 
auf der linken jedoch mosaikartig gelb und weiss gesprenkelt ist 
(vgl. Fig. 1 und 2). Die gelbe Sprenkelung umfasst grössere und 
kleinere Areale. Sie wird aber nur ausnahmsweise durch voll- 


DL 
496 H. STEINER 


ständig gelbe Federn hervorgerufen, vielmehr sind die Federn 
selbst in höchst variabler Art und Weise gelb und weiss gestreift 
(vgl. Fig. 4). Einige wenige gelbe Sprenkel sind über die Körper- 
mediane auf die andere Seite verlagert (am Nacken, Bauch, rechte 
Backe). In solehen Einzelheiten erinnert dieser Halbseitenmosaik 


1Aies. 22 


Ventralansicht des halbseitigen Mosaik-Wellensittichs. Zu beachten sind 
neben den vielen kleineren auch die einzelnen grösseren gelben Flecken, z.B. 
am inneren Handgelenk, Schenkel, u.a.m.; ferner das UÜbergreifen einzelner 
Flecken über die Körpermediane auf die rechte Seite, namentlich an der Backe. 


sehr an das Erscheinungsbild der bilateralen somatischen Mosaiks, 
welche GoLpscHMipT und Karsuktı (loc. cit.) von Seidenspinner- 
raupen beschrieben haben. Doch kann die von ıhnen zur Deutung 
der entwicklungsgeschichtlichen Vorgänge, welche zur Mosaik- 
bildung führten, vertretene Ansicht, dass ausgehend von den zwei 
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verschiedenen Kernen der Zygote deren Derivate inlolge verschie- 
dener Teilungsgeschwindigkeiten, Zellverschiebungen u. a. m. eine 
mehr oder weniger komplizierte Mosaikanordnung annähmen, 
kaum auf die Verhältnisse des sıch ganz anders als das Insektenei 
entwickelnden Vogeleis übertragen werden. Nach allem, was 
bereits erwähnt wurde, bin ich vielmehr geneigt, gerade in der 
mosaikartigen Anordnung der gelb-weissen Färbung und ihrer 
halbseitigen Verteilung die Bestätigung der Vermutung zu finden, 
dass jene einer mehrmaligen Mutation des Faktors L in sein 
rezessives Allel | (oder einer wiederholten Elimination, was sıch 
genau gleich auswirken müsste) zuzuschreiben sind. In Figur 3 
habe ich versucht, die entwicklungsgeschichtliche Entstehungs- 
weise dieses Mosaik-Halbseiters schematisch darzustellen. Nach- 
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Schematische Darstellung der mutmasslichen Entstehungsweise des Halb- 
seiter-Mosaiks. Ausgehend von einer für das Merkmalspaar gelb-weiss hetero- 
zygoten befruchteten Eizelle wird angenommen, dass schon in der ersten und 
in den nachfolgenden Furchungsteilungen wiederholte „Mutationen“ das 
dominante Gen für Gelb ausschalten oder in sein rezessives Allelomorph 
(= weiss) verwandeln. Die Möglichkeit des teilweisen Übergreifens über die 
Körpermediane der Derivate von ursprünglich entgegengesetzt gelagerten 
Blastomeren ist in der letzten Zellgeneration angedeutet. 
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dem es Parrerson, 1929, gelungen ist, durch Bestrahlung bei 
Drosophila somatische white-Mutationen auszulösen, welche je 
nach dem Entwicklungsstadium zur Bildung verschieden grosser, 
mosaikartiger weisser Flecken führten, scheint die hier vertretene 
Anschauung auch eine experimentelle Bestätigung gefunden zu 
haben. Die verschieden grosse Ausdehnung der Mosaikflecken im 
vorliegenden Fall wäre darnach in der Tat im Sinne der schema- 
tischen Darstellung auf Figur 3 als auf verschiedenaltrigen Zell- 
generationsstufen eingetretene Mutationen zu deuten. 


Der beschriebene Halbseiten-Mosaik wurde im Sommer 1934 in der 
Voliere des Herrn Mosımann in Dotzingen an der Aare entdeckt. Dort 
war er in einem Fluge von vielen Dutzenden von vorwiegend weissen 
Wellensittichbrutpaaren, unter weichen sich aber auch einige wenige 
gelbe befanden, als einziger Halbseiter unter vielen Hundert Jungen 
erzüchtet worden. Die Annahme ist durchaus berechtigt, dass er von 
gelb und weissen Eltern abstammte, so dass die Bedingung des hetero- 
zygoten Zustandes, aus welchem allein sich die halbseitige Manifestierung 
rezessiver Charaktere verwirklichen kann, bei ihm erfüllt gewesen sein 
dürfte. Das Tier wurde am 19. August 1934 zu Zuchtversuchen über- 
nommen. Als Männchen wurde es 1935-36 mit einem weissen Weibehen 
gepaart; erhalten wurden 8 weisse Junge, die keine Spur einer Gelb- 
färbung aufwiesen. In der Rückkreuzung mit einer eigenenen Tochter 
wurden wiederum lauter weisse Junge erzielt, so dass anzunehmen ist, 
dass in der Keimbahn des väterlichen Halbseiters bereits das Gen für 
gelbe Pigmentbildung fehlte. Eine Vererbung irgend einer Halbseiter- 
veranlagung, die nach der hier gegebenen Erklärung auch nicht zu 
erwarten war, konnte somit nicht nachgewiesen werden. 


Endlich ist der vorliegende Halbseitermosaik noch bedeutungs- 
voll im Hinblick auf die merkwürdige Tatsache, dass die beiden 
Färbungsvarietäten selbst auf der einzelnen Feder eine mosaik- 
artige Verteilung aufweisen können (vgl. Fig. 4). Es muss ange- 
nommen werden, dass die am Grunde des Federfollikels kreisförmig 
angeordneten Matrixzellen, die Mutterzellen der sich neu bildenden 
Feder, ebenfalls ein mosaikartiges Nebeneinander mutierter und 
nicht mutierter Zellen besessen haben. Beim Wachstum der Feder 
musste aus einem solchen gemusterten Follikel eine längs der 
Wachstumsrichtung streifenförmige Zeichnung auf der Feder sich 
entwickeln, wie sie in der Tat im vorliegenden Falle nachzuweisen 
ist. Nach jeder Mauser entwickelten sich die Federmuster in genau 
gleicher Weise, und systematische Rupfversuche, welche an der 
4. Handschwinge durchgeführt wurden, ergaben, dass diese Feder 
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bis in alle Einzelheiten genau gleich neugebildet wurde (vgl. Fig. Aa). 
Daraus geht hervor, dass der Federkeim in hohem Masse ein 
autonomes, sich selbst differenzierendes Gebilde ist, das namentlich 
mit Bezug auf die Ausbildung des Färbungsmusters allein von 
der genetischen Determinierung der Matrixzellen abhängig ist 
(vgl. MonrtaLentı, 1934). Recht interessant ist jedoch darüber 
hinaus noch die Erscheinung, dass ein Färbungsstreifen, wie er 
z.B. auf den oberen linken Flügelarmdeckfedern verschiedentlich 
entwickelt ist, auf mehrere übereinandergelegene Federn übergreift 


le Ms 


Streifenförmige Ausbildung des gelb-weissen Mosaiks auf der einzelnen Feder. 

a= 4. linke Handschwinge, welche im Rupfversuch bis in die kleinsten 
Einzelheiten genau gleich neu gebildet wurde. b— Zusammengehörende 
Reihe kleiner, mittlerer und grosser Deckfedern der 6. linken Armschwinge, 
die als erste links dargestellt ist; der gelbe Medianstreif aller dieser Federn 
bildet in der zur Deckung gebrachten natürlichen Federreihe einen einheit- 
lichen längeren Farbstreifen. e = untere Flügeldeckfedern. 


und den Eindruck eines einheitlichen Färbungsmusters hervorruft 
(vgl. Fig. A b); gleiches ist ja von sehr vielen, wenn nicht den 
meisten Wildvogelfärbungen bekannt. Eine Erklärung hierfür 
kann wohl nur unter der Annahme gefunden werden, dass in der 
embryonalen Hautdecke sich bereits in streifen- oder auch flecken- 
förmiger Ausbreitung gewisse virtuelle, prospektive Färbungs- 


muster anlegen, welche später auf die in reihenförmiger Anord- 
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nung zur Ausbildung gelangenden Federpapillen übergehen und 
ihre definitive Ausfärbung bestimmen. 

So scheint dieser Mosaik-Halbseiter oder diese Mutations- 
Chimäre, wie er auch genannt werden könnte, in mehrfacher Hin- 
sicht recht bedeutungsvoll zu sein: einmal beweist er die Möglich- 
keit des Auftretens natürlicher somatischer Mutationen in frühen 
ontogenetischen Zellgenerationsstufen; ferner bestätigt er in ein- 
deutiger Weise auch bei einem höheren Wirbeltiere die Möglichkeit 
der autogenen Entwicklung als Selbstdiflerenzierung von bestimm- 
ten Merkmalen (hier Federfärbungs- und Federstrukturmerkmalen) 
schon von der allerersten Furchungsteilung an, und endlich ge- 
währt er einen weitgehenden Einblick in die entwieklungsgeschicht- 
lichen Vorgänge der Federfärbung und -Zeichnung selbst. Die 
genaue Untersuchung solcher somatischer Mutationen eröffnet 
deshalb recht interessante neue Wege zur phänogenetischen 
Merkmalsanalyse. 
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INTRODUCTION. 


Bien que la thyroide ait ete enormement etudiee, nos 
connaissances sur le mode de secretion et d’exeretion de son 
hormone sont encore {res fragmentaires. La cellule thyroidienne 
est en eflet douee d’une double polarite seeretoire: elle n’exerete 
du cöte de l’acinus qu’une partie de sa secretion qui s’accumule 
sous forme de reserve et parait pouvoir deverser dans le sang direc- 
tement, par son pöle basal, une partie des produits elabores. Or 
ceux-ci sont invisibles. Enfin, la mobilisation de la colloide mise en 
reserve necessite un passage en sens inverse au travers de la cellule 
thyroidienne gräce au processus de resorption. 

Ces trois phenomenes: secretion, excretion apicale ou basale, 
resorption transcellulaire, peuvent se superposer et l’on comprend 
alors la complexite du probleme. 

La decouverte de l’hormone thyreostimulante prehypophysaire 
(LoeEs, Aron, 1929) a marque un progres dans ces recherches. 


* Une partie de ce travail a ete execute en collaboration avec M. H. Arr- 
SCHÜLER. 
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Cette hormone mobilise les reserves colloidiennes de la glande et 
provoque leur deversement dans le sang. Les reactions physiolo- 
giques qui en resultent sont identiques au syndrome d’hyperthy- 
roidisme caracteristique de la maladıe de Basedow ou du traitement 
intensif par la thyroxine: augmentation du metabolisme de base, 
amaigrissement, tachycardie, exophthalmie, etc. Il est done plau- 
sıble d’admettre que l’elimination de la colloide dans le sang 
corresponde aA la mobilisation de l’hormone elle-m&me. L’etude 
histologique de ce processus aceelere doit nous renseigner sur la 
reaction normale qui se passe au ralenti. 

Les experiences ont montr&e — et les nötres en sont une illustration 
saisissante — que cette r6sorption est particulierement rapide et 
pratiquement achevee en 24 heures. L’effet physiologique persiste 
neanmoins pendant 12-16 jours lorsqu’on prolonge le traitement. 
Il doit y avoir par consequent neosecretion d’une substance active 
qui n'est pas de la colloide. Quelle est cette substance, oü se 
forme-t-elle ? Est-elle excretee directement dans le sang, par 
inversion de la polarite secretoire de la cellule, ou resorbee secon- 
dairement apres deversement dans l’acinus ? C’est la un probleme 
que nous croyons avoir ete les premiers & etudier. 

Sı l’on continue le traitement, ıl survient une phase d’accou- 
tumance, decouverte par LoEB, retrouvee par Aron et ses 6leves, 
bien etudiee par les ecoles de CoLLıp, de GuyYEnor et de PARKES. 
Peu a peu la glande cesse de reagir A la stimulation des injections 
quotidiennes d’hormone prehypophysaire et, au bout de 18 jours en 
moyenne, elle reprend un aspect de repos glandulaire parfois m&me 
exagere. La glande est alors refractaire A tout stimulant de meme 
nature et le serum de l’anımal immunise est protecteur pour un 
anımal frais soumis au meme traitement. 

Au cours de cette phase d’accoutumance, une nouvelle colloide 
fait son apparition et remplit peu ä peu les acini. D’oü vient-elle ? 
Comment se forme-t-elle et comment est-elle excretee dans l’acınus ? 

Ainsi les deux phases de l’experience: resorption de la colloide 
preexistante et neoseeretion de cette matiere sont provoquees 
par le m&me traitement et doivent nous renseigner sur les processus 
normaux dont la thyroide est le siege. 

Disons tout de suite que nos experiences ne nous ont donne de 
resultats satisfaisants qu’en ce qui concerne la resorption de la 
matiere colloide. 
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L’etude histologique de l’activation a faıt l’objet de plusieurs 
recherches parmi lesquelles je citerai celles de Aron, OÖKKELS, 
SEVERINGHAUS et Miss Grant. Nos resultats confirment ou 
modifient les conclusions de ces auteurs. 


1. PHASE DE RESORPTION DE LA COLLOIDE. 


Le phenomene le plus saillant au cours des premieres phases 
de l’activation thyroidienne est la resorption progressive de la 
colloide intraacinaire qui a disparu en tres grande partie au bout 
de 24 heures. 

Cette resorption s’accompagne de la vacuolisation peripherique 
puis generalisee de la colloide observee par tous les auteurs. L’appa- 
rition de ces «vacuoles dites de r&sorption» coiflant 
chaque cellule traduit evidemment un phenomene d’hydratation 
de la colloide qui permet ensuite sa diffusion transcellulaire. 

Au bout de 3/4 d’heure ä 3 heures, elles sont petites, clairsemees, 
deviennent plus hautes et forment une couronne continue au 
bout de 4 heures, gonflent et sont fortement distendues de la 6me 
a la 12me heure, ne laissant qu’un reticulum residuel de colloide 
intervacuolaire. 

Ces vacuoles preexistent-elles dans la glande vivante ou ne 
sont-elles qu’un artefact de fixation ? Cette derniere 
hypothese est plausible &tant donn& leur rarete et leur taille exigu& 
apres fixation aux liquides de HeıLry ou de CHampy. D’ailleurs, 
sur une meme coupe d’une glande fixee au Bouin, les acini peri- 
pheriques, surpris en quelque sorte par le fixateur, ne presentent 
aucune vacuole et sont tapisses par de hautes cellules claires, 
turgescentes, hydratees: leur portion apicale faıt dans la colloide 
intacte une saillie en forme de döme. Dans la zone des vesicules 
sous-jacentes, nous voyons quelques cellules qui expulsent des 
vacuoles en se r6tractant et-enfin, dans les parties centrales de la 
glande, la majorite des cellules est coiffee de ces bulles. En tous les 
cas, ces « vacuoles » ne sont nullement des vides, c’est-a-dire des 
images negatives que laisseraient les cellules en se retractant et en 
se decollant de la colloide. 

Si ces vacuoles ne preexistent pas in vivo, elles existent alors 
dans le sommet apical des cellules qui est creus6 d’un tres riche 
vacuome jusqu’au moment oü, preeisement, la colloide a prati- 
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quement disparu. Le nombre et la taille de ces vacuoles arti- 
ficielles est done tout de m&me en rapport avec le degre de resorp- 
tion de la colloide et, en fait, nous avons note une progression 
incontestable dans ces deux ordres de faits. 

le mode de resorption de la colloide est certainement 
transcellulaire comme l’ont etablı les travaux de Miss GRANT sur 
"Amblystome et que je puis entierement confirmer. Les vieilles 
theories de l’exeretion intercellulaire ou au travers des cellules 
couloirs (cellules de Langendorfl en fonte colloide holocrine) sont 
insoutenables. On voit des gouttelettes colorees en jaune ou bleu 
apparaitre d’abord au pöle apıcal des cellules, emigrer ensuite tout 
en se dissolvant du cöte basal. L’exeretion dans les capillaires deit 
etre extremement rapide et invisible. Rappelons que ces capillaires 
sont du type sinusoide, ayant perdu leur paroi endotheliale et 
faısant entre les cellules d’etonnantes saillies, si bien que la base 
des cellules baigne ainsi directement dans le liquide sanguin. 

On a admıs jusqu'ici que le passage au travers de la membrane 
cellulaire apicale se faıt a l’etat de substance dissoute,chromophobe 
et que la colloide se reforme par synthese au sein de la cellule 
pour redisparaitre ensuite avant son excretion basale. 

Si nous n’avions pas etudie par des methodes de coloration 
speciales les premiers stades de l’activation (1’e-6me heure), nous 
serions entierement d’accord et nous aurions ete tente d’admettre 
un phenomene d’hydrolyse s’effeetuant dans l’acınus sous l’influence 
de ferments emis par la cellule, precisement dans les vacuoles de 
resorption. 

Ge phenomene peut du reste exister et Jouer un röle preponderant 
durant les phases ulterieures de la resorption. Mais l’examen de 
glandes prelevees apres 1, 2, 3, 4 heures, nous a revele un phenomene 
extremement curieux, celui de la phagocytose de la 
colloide en nature parles cellules thyroidiennes. Celles-ci 
en effet, emettent de nombreux pseudopodes, gros et lobules ou 
petits qui captent les granules colloides et se retractent ensuite, 
ce qui entraine l’accumulation au pöle apıcal, d’un grand nombre 
de gouttelettes incluses dans les vacuoles. Nous n’en avons jamais 
trouve A la base des cellules. Il faut admettre la dissolution rapide 
de cette colloide intracellulaire au sein du vacuome apical et son 
transport a l’etat chromophobe vers la base de la cellule. 

Signalons que des inclusions colloides existent dans le sommet 
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des cellules de thyroides normales d’animaux non traites; mais elles 
sont infiniment plus rares, comme nous avons pu le montrer en 
comparant la glande temoin du m&me animal prelevee par thyroidec- 
tomie 1 heure avant l’injection et la thyroide fixee au bout de 
2 a6 heures apres administration de l’extrait. 

Ges inelusions se font de plus en plus rares des la 6m® heure, si 
bien que la resorption s’acheve vraısemblablement a l’etat dissous. 
Au bout de 24 heures, la majorit& des vesicules ne presente plus de 
colloide et a subi en consequence un collapsus plus ou moıins 
accentue. 

Au cours de cette premiere phase l’epithelium est constitue 
par de hautes cellules ä sommet arrondi, pourvues d’un riche 
cehondriome basal forme de longs chondriocontes paralleles 
et d’un vacuome apical entoure de mitochondries plus 
petites. 

L’appareil de Golgi est des plus nets, toujours paranucleaire, 
sinueux, le plus souvent apıcal, mais pouvant encercler le meridien 
du noyau et m&me pousser des pointes vers la base de la cellule. 
Il est nettement distinet et du chondriome et du vacuome. Il ne 
disparait pas ou ne se pulverise pas comme l’avaıt admis OKKELS 
au cours des premiers stades. Nous avons 6&t& incapables de constater 
une hypertrophie de cet appareil, &minemment variable. 

A mesure que la colloide disparait, les cellules redeviennent 
denses, chromophiles, et l’epithelium subit une elevation remar- 
quable qui triple la hauteur des cellules. Cet etat persiste du 
1er au 14 me jour. Le revetement prend un aspect palissadique. Le 
noyau de basal devient mediıan et m&me apıcal. Le chondriome est 
alors extremement abondant et un feutrage apical de chondriocontes 
remplace le vacuome disparu. 

Puis un polymorphisme cellulaire marque se dessine peu a peu. 
Beaucoup de cellules sont a la fois hautes et larges. D’autres etlilees 
et coincees entre les elements adjacents aux centres de plis de la 
paroi. D’autres encore sont petites, basses, comme etirees, 
recouvrant des amas sous-jacents dont nous aurons a parler plus 
loın. 

L’appareil de Golgi nous parait alors plus volumineux, toujours 
paranucleaire et jamais en migration apicale comme l’avait admis 
SEVERINGHAUS. Sa situation apicale ou basale par rapport au 
noyau avaıt 6t& interpretee par CowprY comme le signe d’une 
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inversion de la polarite cellulaire, observee dans 1 cellule sur 500 
chez un Opossum. Cette ıinversion a ete categoriquement niee 
par plusieurs auteurs. Nous ne pouvons que confirmer CowDrRY, 
a la foıs pour les thyroides normales (1: 500) et pour les glandes 
activees oü cette inversion devient extr&mement frequente 
(2me jour). 1/10 des cellules presente ce phenomene. Nous sommes 
bien forces d’admettre ici une relation entre cette inversion de 
Fappareil de Golgi et l’exeretion basale de la colloide. 


2. NEOSECERETION. 


Les cellules fortement hypertrophiees et polymorphes emettent 
en abondance dans l’acınus vide de sa colloide en totalite ou en 
partie, des bulles spumeuses de taille tres variable, acidophiles et 
structurees, contenant un tres fin reticulum granuleux visible 
surtout contre leurs parois. Leur emission est facıle a observer et 
s’effeetue lorsqu’elles sont de petite taille, de taille moyenne 
ou apres un gonflement tres prononce. Elles flottent ensuite 
Iibrement dans la cavite acıneuse soit par groupes, soit isolement 
au sein des residus de colloide ou dans la cavite depourvue de 
colloide visible. Ces formations, signalees par Aron, ont particulie- 
rement attir& notre attention. Elles prennent naissance &a l’interieur 
des cellules, dans une region strietement paranucl6aire, 
mais qui est A l’oppose de l’appareil de Golgi. Tres generalement, 
en position basale a l’origine, elles emigrent des deux cötes du 
noyau pour gagner le pöle apical de la cellule d’ou elles sont emises. 

Nous assistons Ja a une wveritable neoseeretion. Gelle-ci 
represente-elle une autre sorte d’hormone thyroi- 
dıenne ? Il serait interessant de proceder a une extraction 
de glandes ä ce stade. Que deviennent ces bulles ? Nous ne le 
savons pas de facon certaine. Neanmoins l’etude d’anımaux 
autopsies entre le 7me et le 10me jour du traitement nous parait 
indiquer qu’elles se dissolvent et qu’une nouvelle colloide, d’abord 
tres fluide, apparait ä mesure dans les acinı (Sme a 10me jour). 
Mais est-ce la un phenomene causal ? Y a-t-ıl reellement transfor- 
mation et les bulles sont-elles une precolloide, ou s’agit-ıl de la 
regression d’une secretion temporaire, speciale, qui n’a rien & faire 
avec la genese de la matiere colloide ? Nous sommes incapables 
de nous prononcer A ce sujet. 
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3. ACCOUTUMANCE. 


Malheureusement |’accoutumance avec reapparition de 
la colloide se realise si rapidement (14me a 18me jour) que nous 
n’avons pu voir les etapes de cette neoseeretion. En quelques jours, 
la glande redevient tout A fait normale, remplie d’une riche colloide 
dense, extrömement peu vacuolisee et l’epithelium vesiculaire 
est redevenu cubique. Les cellules sont claires, spongieuses, & 
grand axe, noyau et chrondriocontes paralleles a la surface de la 
vesicule. Le chondriome est pauvre, forme d’elements trapus, 
dissemines. L’appareil de Golgi est refoul& des deux cötes du noyau. 
Dans quelques vesicules centrales, sinueuses, l’epithelium est 
plus eleve, presente quelques vacuoles apicales, un chondriome 
plus riche et de rares gouttelettes colloides intracellulaires. Ces 
acini sont les elements actifs que l’on retrouve dans toute glande 
en fonetionnement normal. La thyroide est revenue au repos 
habituel. 


4. HYPERPLASIE. 


Nous avons ä dessin laisse de cöte jusqu’ici les remarquables 
phenomenes d’hyperplasie que presentent les glandes activees. 

Tous les traitements provoquent une hypertrophie 
ponderale saisissante de la glande. En 12 heures, elle 
passe d’un poids relatif de 14 mgr. pour 100 gr. de poids du corps 
a 23%. En 48 heures, ce chiffre atteint 34%, le Ame jour 54%, 
le 7me 75%. Le poids absolu passe de 45 mgr. a 210 mgr. Les glandes 
forment alors de veritables petits goitres tres congestionne6s. 

A cette augmentation de poids correspond une hyperplasie 
considerable du parenchyme thyroidien. CGelle-ci s’efleetue par 
eineses a partir du 2 me jour. L’epithelium des vesicules subit 
en consequence une augmentation de surface considerable qui se 
traduit par son plissement progressif. Ces plis se transforment en 
veritables diverticules et l’unite folliculaire parait enorme et 
tres complexe. Chaque unite devient le siege d’un bourgeonnement 
intensif. Celui-ci ne resulte pas uniquement de caryocineses mais 
aussi d’une fragmentation amitotique des noyaux. 
Deja dans une thyroide normale, le polymorphisme nucleaire est 
tres net. Il devient extraordinairement intense au cours de l’activa- 
tion. Les noyaux ont toutes les tailles et toutes les formes. On 
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trouve par douzaines les noyaux en biscuit, les cellules bi- et 
trinuelöees. 

Il existe dans les parois des follicules certaines cellules speciales, 
arrondies, situges en profondeur, tres colorables par le bleu coton, 
a chondriome pauvre dispose circulairement. Nous les avons 
desienees sous le nom de «cellules souches». Par un 
processus amıtotique elles donnent naissance ä des plasmodes 
contenant 2, 4, 8, 16 noyaux plus petits, ronds, tres chromatiques. 
II en resulte la formation de nodules sombres encore compris dans 
"unite folliculaire, mais sous-jacents A l’epithelium. Leur chon- 
driome est rare et grele. Bientöt ces ilots proliferent, rompent la 
paroı follieulaire et font ırruption sous forme de boyaux vegetants 
dans les espaces interstitiels. Ils restent longtemps rattaches aux 
follieules d’origine. Ce sont ces ilots qui constituent ä notre avis 
les masses interstitielles de Wölffler, dont on 
a bant discute: cellules embryonnaires, cellules parathyroidiennes, 
cellules d’origine follieulaire (FLoRENTIN). Nous sommes d’accord 
avec cet auteur, tout au moins en ce qui concerne les glandes 
activees. On les trouve au centre principalement. Plus tard, au 
cours de l’accoutumance, ıls peuvent &voluer en microfollieules. 
Les cellules s’hypertrophient, l’une d’elles subit une fonte holocrine 
colloide et deviendra l’acinus autour duquel se disposent les 
autres elements. 

Nous ne pensons pas comme FLoRENTIN et l’&cole belge que 
ce sont les seuls elements actifs de la glande tandis que les gros 
follicules constitueraient des reservoirs inactifs. Ges ilots, en proli- 
feration, et tres pauvres en mitochondries ne doivent pas etre le 
siege d’une secretion active. 

L’hyperplasie decrite prend souvent une allure veritablement 
anarchique et l’on a les plus belles images de la vegetation d’allure 
basedowienne que l’on puisse dösirer. 

Cette reaction est-elle le fait de la m&me hormone thyreo- 
stimulante qui provoque la mobilisation de la colloide ou bien 
releve-t-elle de l’action plus generale de l’hormone de croissance 
contenue dans les extraits prehypophysaires ? 


En resum6, nous croyons avoir montre les faits suivants: 


I. La resorption de la colloide s’effeetue en 24 heures par voie 
transcellulaire. 


N) 


6. 


| 


11. 
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Au debut elle est phagocytee en nature par les cellules gräce 
a l’&mission de pseudopodes actils. 


Accumulee au pöle apical des cellules dans un riche vacuome 
elle s’y dissout rapidement et est exceretee par le pöle basal 


sous une forme chromophobe. 


Un processus hydrolytique intraacinaire peut intervenir a la 
fin de cette phase, gräce a l’expulsion de bulles liquides 
contenant peut-etre des ferments prot6olytiques. 


Les vesicules videes subissent un collapsus partiel. 


Le chondriome devient abondant et l’appareil de Golgi hyper- 
trophie emigre du cöte basal du noyau dans un dixieme 
des cellules. 


Une nouvelle secretion s’installe sous forme de bulles spumeuses 
qui prennent naissance sous le noyau et sont expulsees dans 
l’acınus. 


Au cours de l’aceoutumance ıl y a peut-etre dissolution de ces 
bulles qui eonstitueraient une sorte de precolloide. 


La reapparition de la colloide est extr&emement rapide. 


L’hyperplasie par cineses, puis par amitoses, provoque une 
hypertrophie enorme de la glande qui devient bourgeonnante 
tout comme dans le Basedow. Les ilots interstitiels prennent 
naissance a partir de cellules souches sous-£pitheliales des 
follieules. 


Cette vegetation est peut-etre due A l’hormone de croissance 


de la prehypophvse. 


(Station de Zoologie experimentale 


Universite de Geneve.) 
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COMMUNICATION FAITE A L’ÄSSEMBLEE GENERALE DE LA SOCIETE 


ZOOLOGIQUE SUISSE, TENUE Ä LAUSANNE LES 12 Er 153 mars 1938. 


Quelques points particuliers du cycle 
ostrien du cobaye 


(NOTE PRELIMINAIRE) 


par 
M!e O0. PORTE 


Avec 1 figure dans le texte. 


Travail execute geräce a une subvention de la « Donation 
Georges et Antoine Qlaraz ». 


Am CERVEK 


Le cycle @strien du cobaye a fait deja l’objet de nombreuses 
recherches depuis le premier travail de STOCKARD et PAPANICOLAOU 
en 1917. Les modifications periodiques de l’epithelium vaginal 
caracterisant les differentes phases du cycle sont actuellement tres 
eonnues. Mais presque aucun auteur, jusqu’icı, n’a decrit les trans- 
formations eyceliques de l’epithelium du cervix. Il n’est question 
du cervix que dans le travail de Loeg !. 


1. Anatomie du Cervix. 


L’extremite inferieure du cervix, ou museau de tanche, est situee 
a mi-hauteur de la vessie. Elle est soudee au vagin sur la face ant&- 
rieure et libre sur 2-3 millimetres sur la face posterieure. Le vagin 
forme done un cul-de-sac en arriere du cervix. Le museau de tanche 
est perc& d’une seule cavite qui se ramifie en deux, generalement 
un peu au-dessus du cul-de-sac vaginal. 


2 Endocrinology 12, 1928: «On the graded relation between the intensity of 
hormone action and the character of the recipient tissue ». 
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Les cavıtes cervicales sont bordees de villosites et different 
macroscopiquement des cavit6s des cornes uterines. C’est quelques 
millimetres au-dessous de la naissance des cornes uterines que les 
cavites cervicales prennent insensiblement l’aspect de fente oblique 
qui caracterise les cavites uterines. Cette transition s’accompagne 
du passage histologique de l’epithelium et des glandes cervicales A 
l’epithelium et aux glandes uterines (fie. 1). 


Ries il; 


2. Histologie du cervix au cours du cycle cestrien. 


a Pendant le diastre ou periode de repos sexuel, la 
cavite cervicale est tapissee sur toute sa longueur d’un epithelium 
eylindrique reposant sur une ou deux couches de cellules basales 
(11-VI). L’epithelium du vagin au meme moment est identique. 


b) Le pro@®stre ou periode qui precede l’ovulation, est 
caracterise dans le vagin par une &pidermisation tres nette et par la 
transformation des cellules de l’epithelium eycelindrique superficiel 
en cellules muqueuses caliciformes (VI). 

Le cervix, au niveau du passage aux cornes ut£erines (1), presente 
un epithelium eylindrique eleve (plus eleve que pendant le dieestre). 


QUELQUES POINTS DU CYCLE @STRIEN DU COBAYE 


Les euls-de-saes glandulaires et les glandes ont un £pithelium sem- 
blable a celui de l’utörus. Un peu plus bas (Il), les cellules eylin- 
driques deviennent plus grosses, caliciformes; c’est image d’un 
proostre vaginal comme on l’observe au meme moment dans la 
partie inferieure du vagin, bien que l’epidermisation soit moins 
marquee. Plus bas, les deux cavites (Ill) se rejoignent, montrant 
toujours l’image d’un prooestre muqueux, alors que la partie sup6- 
rieure du vagin, sur la m&me coupe, presente un stade d’ostre (IV): 
keratinisation et desquamation. 

L’extremite inferieure du cervix presente, elle aussi, une k£erati- 
nisation, surtout au sommet des villosites, et une desquamation 
de la couche muqueuse (V). Le museau de tanche est done au m&me 
stade que le cul-de-sac vaginal et en avance sur l’etat du vagın 
dans sa partie inferieure et du cervix dans sa partie superieure. 


ec) L’oestre ou periode correspondant A l’ovulation, se tra- 
duit par une forte &pidermisation du vagin, aboutissant Aa la 
keratinisation et la desquamation des couches muqueuses super- 
ficielles (VI). 

La partie superieure du cervix (l) presente une couche de cellules 
ealiciformes sur une ou deux couches &pidermiques. L’epidermi- 
sation s’epaissit graduellement sur les coupes suivantes (II), 
jusqu’au moment oüı apparait une keratinisation d’abord tres legere, 
puis toujours plus nette (III). 

Quand on arrive au niveau du cul-de-sac vaginal, la couche 
cornee est assez Eepaisse et la couche muqueuse desquame (IV). 

Le cul-de-sac vaginal, au m&me niveau, ne presente plus de 
cellules muqueuses; les squames cornees se detachent. Il est done 
legerement en avance sur le cervix. 


d) Le metostre, ou periode suivant l’ovulation, est carac- 
terise par l’apparition d’un grand nombre de leucocytes dans 
l’epiderme vaginal et par la desquamation des cellules &pidermiques 
nucleees (VI). 

Le cervix, a la limite de l’ut6rus, presente une couche de cellules 
caliciformes petites et tres vacuolisees reposant sur une ou deux 
couches d’epiderme (I). 

Dans les coupes suivantes, l’epiderme est graduellement plus 
epais et les cellules muqueuses desquament (Il). Mais l’epiderme 


en 
cyı 
An 
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ne forme pas de keratine; on trouve quelques cellules corn6es, 
isolees dans les couches superieures. 

La ou les deux cavites fusionnent (III), il ne reste plus que 
quelques petits amas de cellules muqueuses. 

l’extremite inferieure du cervix presente la m&me image que le 
cul-de-sac vaginal au meme niveau (IV, V): epiderme contenant 
des cellules cornees isolees et de nombreux leucocytes. 


3. Conclusions. 


L’epithelium du cervix, en allant de l’uterus au vagin, acquiert 
graduellement la r&action histologique du vagin: les cellules de 
l’epithelium superficiel sont eylindriques et deviennent muqueuses, 
au moment de l’oestre, a un niveau oü l’epithelium des glandes 
garde la structure des glandes uterines. 

L’spidermisation est tres faible dans la partie superieure du 
cervix: une ou deux couches de cellules pavimenteuses sous l’Epi- 
thelium eylindrique, pendant l’oestre et le metoestre; les couches 
epidermiques sont d’autant plus nombreuses, qu’on se rapproche 
davantage du vagin; elles n’atteignent cependant pas l’epaisseur 
observee dans le vagin. 

La capacite de former de la keratine est limitee a la moitie 
inferieure du cervix. On voit, au milieu du cervix, de minces lames 
de corne qui s’epaississent graduellement pour former une couche 
epaisse A l’extr&mite inferieure (moins &paisse pourtant que dans 
le vagin). La moitie superieure du cervix n’arrive qu’a former des 
cellules cornees isolees. 

Pendant le metoestre, on trouve quelques leucocytes dans la 
partie superieure du cervix, mais ıls sont beaucoup moins nombreux 
que dans l’extremite inferieure. Le cervix reagit aussi avec une 
vitesse graduellement plus faible. La partie inferieure reagit la 
premiere; le retard est plus marque quand on s’approche de 
V’uterus: cellules caliciformes au sommet du cervix, alors que le 
vagin est keratinise. Le cul-de-sac vaginal semble aussi etre toujours 
un peu en avance sur le vagin moyen et inferieur. 

Les reactions, a tous les niveaux du cervix, sont plus rapides 
et plus intenses au sommet des villosites qu’entre les replis de la 
muqueuse: les cellules eylindriques sont plus hautes; elles prennent 
plus vite l’aspeet caliciforme, l’&pidermisation est plus &paisse, la 
keratine y est formee en premier lieu. 
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Il. L’UTERUS AUX DIFFERENTES PHASES 
DU CYCLE @ESTRIEN. 


Les modifications periodiques de l’uterus sont beaucoup moins 
nettes que celles du vagin ou du cervix. Les criteres preceis manquent; 
cependant, on peut diagnostiquer la phase du cycle ostrien par 
l’examen de la corne uterine, d’apres les caracteres particuliers 
suivants: 


1. Aspect de l’epithelium : 


Pendant le diestre, l’epithelium superficiel est cubique 
et regulier (cilie, d’apres COURRIER). 

Au pro@stre, il devient cylindrique et reste regulier; le 
noyau n’est jamais basal, comme dans le vagin ou le cervix. 

Pendant l’aestre, lepithelium est toujours eleve; il 
presente des zones pseudopluristratifiees. 

Au metostre, l’epithelium devient tres irregulier; ıl 
contient des cellules vacuolisees, des cellules en pyenose et des 
leucoceytes. On distingue mal les limites cellulaires. 


2. La localisation des cineses: 


Pendant le diastre, les cineses sont extremement 
rares dans l’epithelium superficiel et toujours absentes dans les 
formations glandulaires. 

Au pro@stre, elles sont localisees dans l’epithelium super- 
ficiel a ’embouchure des tubes glandulaires. 

Pendant l’&stre, on en trouve dans toute la longueur 
des tubes glandulaires. 

Au me6tcostre, elles gagnent les glandes profondes pelo- 
tonnees. 


3. Developpement et secretion glandulaires. 


Les conduits glandulaires sont tres peu visibles pendant le dioestre. 

Au pro@stre, on voit tres nettement le depart des con- 
duits glandulaires. 

Pendant l’@stre et le metostre, les conduits sont 
bien developpes sur toute leur longueur. 

La seeretion glandulaire muqueuse est mise en &vidence par le 
muelcarmin. 
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Pendant le di@stre, on trouve quelques traces de 
seeretion dans la cavite centrale. 

Au pro@stre, la coloration est tres nette A la surface de 
’epithelium superficiel et au debut des tubes glandulaires. Rien 
dans les glandes profondes. 

Pendant |l’®stre, la coloration est nette sur l’epithelium 
superficiel, dans les conduits des glandes; elle apparait dans les 
glandes profondes. 

Au met@stre, la coloration disparait de l’epithelium super- 
ficiel; on la distingue encore dans les conduits glandulaires et dans 
les glandes profondes. 


A. L’apparition des graisses. 


L’apparition des graisses dans l’epithelium superficiel et glan- 
dulaire semble &tre liee ä l’arr&t de la fonction seeretrice des cellules. 

Pendant le di@stre on trouve quelques globules de 
graisse tres fins, dans l’epithelium superficiel et celui des conduits 
glandulaires. 

Pendant le prow@stre et l’@stre, toute trace de 
graisse a disparu. C’est le moment de secretion le plus intense de 
l’epithelium superficiel et des conduits glandulaires. 


Au metastre, les graisses reapparaissent, d’abord dans 
l’epithelium superficiel, sous forme de gros globules. On trouve 
ensuite des globules plus fins dans l’epithelium glandulaire. 


5. La congestion. 


La congestion est nette pendant toute la duree du rut, mais 
c’est pendant le procestre qu’elle est la plus intense. 


6. L’@deme du chorion. 


Au pro@stre, il est localise a la zone sous-epitheliale. Il 
passe en profondeur pendant l’®stre Au metastre, 
il a presque completement disparu. Pendant la phase luteinique, 
c’est-a-dire entre le troisieme et le septieme jour, apres l’ovulation, 
le chorion est tres developpe et contient des cellules hypertrophiees. 
Cest la r6action predeciduale de LoEB. 
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7. Les leucocyltes. 


On trouve quelques leucocytes dans le chorion et les kystes, ä 
toutes les phases du cycle. Au moment de l’@stre, ils sont 
plus nombreux. Au metastre, on en trouve quelques-uns 
dans l’epithelium superficiel. 

Il s’agıt done, en general, dans le cas de l’uterus, de phenomenes 
qui passent insensiblement de la surface A la profondeur de l’endo- 
metre et qui ne permettent souvent que diflicilement la determi- 
nation exacte de la phase du cycle. 

Un phenomene brusque, comme l’apparition des graisses au 
metoestre, est un des criteres les plus precieux. 


(Station de Zoologie experimentale. 
Universite de Geneve.) 
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L’oeuvre scientifique d’Andrec Naville 
par 


M. le Professeur E. GUYENOT 


Ne le 2 avrıl 1895, docteur es sciences en 1922, assistant puis chef 
des travaux ä l’Institut de Zoologie de l’Universite de Geneve de 
1918 a 1933, privat-docent en 1924, professeur a l’Universite 
d’Istambul en 1953, Andr& NAviLLE fut emporte par une doulou- 
reuse maladie, le 1er avril 1937. 

Sı son ceuvre appartient avant tout au domaine de la Biologie 
generale, A. NAvILLE n’en etait pas moins un naturaliste de race. 
Il connaissait fort bien les Lepidopteres dont il avait fait collection 
des son adolescence. Chaque annee, il profitait des vacances pour 
se rendre dans un laboratoire maritime; ıl frequenta assidüment les 
stations de Wimereux, Roscofl, Luc-sur-Mer, celles de Banyuls, de 
Villefranche, de Monaco. Il y recueillait du materiel en vue de ses 
recherches protistologiques, mais aussi &tudiait la faune pour elle- 
meme. Il se specialisa dans la connaissance des Annelides poly- 
chetes, groupe dont il traita aA plusieurs reprises dans ses cours de 
privat-docent. Quelques publications ont marque cette activite 
purement zoologique. Gräce a des päches au flambeau effectuees 
en Mediterranee, il decouvrit de nouvelles formes &pitoques d’Anne- 
lides. On lui doit une fine etude de la faune saumätre du canal de 
Caen ä la mer: la vit un seul Hydraire, Cordylophora lacustris, 
que broute un petit Eolidien, Embletonia pallida. L’occasion 6tait 
exceptionnelle pour v£rifier la theorie de S. Wright sur l’origine 
exogene des nematocystes contenus dans les sacs enidophores du 
Mollusque: les nematocystes sont identiques ä ceux de l’Hydraire; 
leur origine n’est pas douteuse. L’etude d’un autre Eolidien vivant 
exclusivement sur Heliactis bellis conduit a la meme conclusion. 

Ce goüt des recherches zoologiques et m&eme purement syste- 
matiques devait conduire plus tard le cytologiste expert qu’etait 
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devenu Naville ä etudier, avec la collaboration de son ami J. DE 
BEAUMONT, les chromosomes de 28 especes de Nevropteres et de 
quelques Panorpes. Je erois d’autant plus utile de signaler cet 
aspect de l’activite scientifique de NAVILLE que ses publications 
n’en sont qu’un tres faible reflet. Son plus grand eflort de recherche 
s’est, en eflfet, exerc& dans une autre direction: son @uvre se 
rattache, avant tout, A la Cytologie et a la Protistologie. 


Il avait commence une these sur la regeneration de la queue 
des tetards qui devait etre un travail experimental. Le sujet l’en- 
thousiasmait, car il avait le goüt des problemes biologiques. Bientöt, 
il s’apercut que, pour interpreter correctement les resultats, il 
fallait reprendre l’etude des phenome£nes histologiques de la rege- 
neration. Bien vite, il devint un maitre de la technique histologique: 
ses preparations, effectuees avec le plus grand soin, etaient magni- 
fiques; ses dessins, a la foıs des documents d’une grande exactitude 
et de veritables oeuvres d’art. Il avait trouve sa voie. 

Apres avoir confirme les recherches de DUVESBERG sur l’origine 
mitochondriale des myofibrilles, il decouvrit le veritable mode 
de r&egeneration du muscle. Les fibres atteintes par la section dege- 
nerent uniformement; ce sont celles situees plus en arriere qui sont 
le point de depart de la neoformation. Les fibres, riches en proto- 
plasme et en noyaux, emettent des bourgeons sarcoplasmiques 
qui se decomposent en sarcoblastes. Il n’y a nı dedifferenciation 
des elements, nı parallelisme avec l’ontogenese, comme on l’avait 
avance. La regeneration se fait ici par un procede essentiellement 
original. Cette etude fut bientöt completee par la description du 
mecanisme de la regeneration de la corde et de l’epiderme. 

Deja, au cours de ces recherches, NAvILLE avait etudie en detail 
les phenomenes nucleaires. La question de la constance numerique 
des chromosomes le preoceupait. De recentes observations de 
Hovasse concluaient ä la fluctuation du nombre des chromosomes 
chez la Grenouille. Pour se faire une convietion, NAVILLE entreprit 
une etude, plus etendue, je erois, qu’aucune autre, du nombre des 
chromosomes d’Helix pomatia. Il depista avec sagacite les causes 
d’erreur, insista sur le choix des cineses se pretant a la nume£ration. 
Il dessinait chaque mitose, a plusieurs reprises, pour contröler ses 
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propres observations. Il put ainsi 6tablir la constance absolue du 
nombre des chromosomes, donnant une base eytologique precieuse 
a la theorie chromosomique de l’heredite. 

Gelle-eci fut cependant A nouveau menacee par un travail de 
JEFFREY et Hicks qui, etudiant les chromosomes de la Drosophile, 
c’est-A-dire de l’organisme qui avait servi a l’admirable construction 
genetique de Th. H. MorGan, concluaient a la variabilit@ du nombre 
des chromosomes et m&me au rejet de certains de ces elements 
dans le eytoplasme. Nous decidämes de reprendre ensemble cette 
etude particulierement delicate en raison de la petitesse des consti- 
tuants du noyau. Je ne puis evoquer, sans emotion, ces longues 
heures de travail cöte a cöte ou, l’eil rive au microscope, nous 
scrutions des centaines de preparations, cherchant, reperant, 
dessinant les stades interessants dont nous discutions l’interpreta- 
tion. Apres des mois d’un labeur acharne, nous &tions en mesure de 
reconstituer l’histoire de la spermatogenese, de la fecondation, des 
premiers stades du developpement, d’une partie de l’ovogenese. 
De l’etude de milliers de cineses ernbryonnaires, goniales et reduc- 
tionnelles ressortait la preuve de la constance numerique et de 
Pindividualit& des chromosomes. Nous avions la satisfaction de 
mettre en evidence la cause de l’erreur commise par JEFFREY et 
Hicks. 

Une lacune persistait cependant. Le fait que le crossing-over se 
produit dans l’ovogenese et non dans la spermatogenese laissait 
supposer l’existence d’une difference essentielle entre l’evolution 
de la lignee mäle et celle de la lignee femelle. Nous ne l’avions pas 
trouvee, mais nous n’avions pas reussi a suivre les premiers stades 
de l’ovogenese. NAVILLE entreprit de poursuivre, seul, cette re- 
cherche en s’adressant a des mouches de la famille des Callipho- 
rinae qui representent, au point de vue cytologique, un mate£riel 
beaucoup plus favorable. Il reussit a decouvrir, dans les jeunes 
ovarioles, les stades premeiotiques (leptotenie, pachytenie, diplo- 
tenie) des ovocytes au cours desquels le crossing-over peut se 
trouver realise. La spermatogenese ne pr6sentait rien de semblable. 

Le probleme etant ainsi nettement pose, nous reprimes ensemble 
l’etude des stades jeunes de l’ovogenese de la Drosophile. Nous 
fümes assez heureux pour retrouver, dans cet organisme, ce que 
NAvILLE avait observ& chez la Calliphora. Une difference cytolo- 
gique capitale venait done confirmer les deductions de la Gönetique. 
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Dans une de ses dernieres publications, NAvVILLE montra que chez 
un Papillon (Bombyx mori), la dissymetrie pr&me6iotique est inverse, 
alors que, precisement, c’est ici le sexe mäle qui presente seul le 
phenomene du crossing-over. 

* 5 * 

Cest au cours de recherches que nous effeectuämes en collaboration 
que NAVILLE fit ses premieres armes dans ce domaine de la Pro- 
tistologie ou il devait acquerir une si remarquable maitrise. Tour 
a tour, nous etudiämes, en 1922, un nouveau Dermocystidium, 
parasıte de la Grenouille, une Myxosporidie et une Microsporidie 
de Rana temporaria, surtout une Mierosporidie de la Couleuvre, 
Glugea danilewskyi. Nous pouvions reconnaitre une double sporula- 
tion de ce parasite, precisions !a structure des spores, d&couvrions 
des stades que nous supposions correspondre A une game6togenese. 
Ce dernier point fut conteste, mais les decouvertes ulterieures de 
NaviLLE dans le groupe voisin des Myxosporidies ont montre que 
vraisemblablement nous avions vu juste. La meme annde, cette 
foıs avec la collaboration de Ml!e K. Poxse, nous entreprimes 
l’etude de deux Coceidies, parasites de Tropidonotus natrix. 

Au cours des deux annees suivantes, les m&mes auteurs etudierent 
deux Microsporidies parasitant des Trematodes et une larve de 
Cestode, eux-memes parasites de la Couleuvre. Ils attirerent 
attention sur la frequence de ces Sporozaires dans les Plathel- 
minthes, parasitisme dont ils devaient signaler d’autres exemples 
en 1925. En m&me temps, ils montraient que ces Vers peuvent 
transmettre leurs parasites a l’höte Vertebre. 

A partir de 1925, NAvILLE, definitivement conquis a la Protisto- 
logie, allait poursuivre, seul, une serie de recherches fondamentales 
sur les Coccidies, les Gregarines, les Myxosporidies et les Actino- 
myxidies. De 1925 ä 1930, il ne publie pas moins de 9 me&moires 
importants, consacres, non seulement a l’etude des eycles &volutifs, 
mais surtout ä celle des cycles chromosomiques et des phenomenes 
reduetionnels qui nöcessite une technique impeccable et un veritable 
talent d’observation. 

Au cours de ses recherches sur les Aggregata du Poulpe et de la 
Seiche, il constate que toute la schizogonie et la gametogenese ne 
presentent qu’un nombre haploide de chromosomes. Le nombre 
diploide n’est realis6e qu’au moment de la fecondation. Des la 
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premiere division du zygote, une cinese reduetionnelle retablit le 
nombre haploide. Au cours de cette reduction dans le zygote ou 
zygomeiose, NAVILLE reussit A decouvrir des phenomenes d’appa- 
riement des chromosomes paternels et maternels comme dans une 
premeiose gamötique. Des observations sur une autre Coceidie, 
Klossia helicina, lui permettent de retrouver les mömes pheno- 
menes: les stades de leptotenie, synapsis, diplotönie, precedant 
la zygomeiose, sont d’une grande nettete. Ici aussi, tout le cycle 
est du type haplonte; seul, le zygote est diploide, la röduetion sur- 
venant aussitöt apres la fecondation. 

C’est un cycle chromosomique de m&eme allure que NAVILLE 
retrouve chez une Schizogregarine nouvelle, Matiesia dispora. 
Par contre, les Eugregarines sont, au contraire, essentiellement des 
diplontes. Dans divers Monocystis du Ver de terre, ce n’est qu’au 
moment de la formation des gametes qu’apparaissent, comme chez 
les Metazoaires, des cineses r&ductionnelles. De m&me, la Grögarine 
Urospora lagidıs, parasite d’une Pectinaire, a un cycle diploide. 

Les recherches de NAvILLE sur les chromosomes et la sexualite 
des Myxosporidies sont, a mon avis, les plus remarquables. Elles 
ont apporte la lumiere dans une question aussi diflicıle que contro- 
versee. Remarquant que le germe, sorti de la spore, presentait 
deux noyaux qui fusionnaient ensuite en un seul par automixie, 
plusieurs auteurs avaient interprete le fait comme correspondant 
a une fecondation isogame et representant un veritable phenomene 
de sexualite. Par contre, d’autres observateurs avaient decrit la 
formation, a la fin du cycle schizogonique, d’elements uninuclees, 
dissemblables, s’unissant par copulation, qu’ils consid6raient comme 
des gametes. Ou e&tait le veritable phenomene de sexualite ? Au 
debut de la sporulation, represent& par la genese de veritables 
gametes ou & l’or6e de la schizogonie, sous forme d’une copulation 
automixique ? 

Etudiant Chloromyxum leydıgi, NavıLLE voit les plasmodes 
diploides presenter deux cineses de maturation, dont la premiere 
est reductionnelle et heteropolaire: le resultat est la formation de 
deux microgametes et de deux macrogametes. Dans une espece 
nouvelle, parasite des branchies de la Perche, Myxobolus guyenoti, 
NAVILLE retrouve les deux cineses de maturation: la premiere est 
heterotypique; la seconde, homeotypique et heteropolaire. Mömes 
observations sur diverses autres especes de Myxosporidies parasites 


464 E. GYUENOT 


dans la vesicule biliaire de Poissons. La formation de gametes, 
immediatement avant la sporulation, est done un phenomene 
general et indiscutable. 

lL’evolution dans le sens de l’anısogamie ou sexualisation se fait 
plus ou moins precocement. Chez Sphaeromya, elle a lieu de tres 
bonne heure: des deux cellules du plasmode, l’une donne naissance, 
par deux divisions, A quatre microgametes; l’autre s’accroit forte- 
ment avant d’expulser deux veritables globules polaires pour former 
un seul macrogamete. Quant a la soi-disant fecondation par auto- 
mixie dans le germe sporal, NavıLLE en a decouvert la signification 
veritable. Lors de la fecondation, chez certaines especes, les deux 
noyaux haploides des gametes ne fusionnent pas, mais restent 
separes dans une me&me cellule. Ce sont ces deux noyaux qui se 
retrouvent dans le germe de la spore. C'est, en somme, un phe- 
nomene de gonomerie, realıse a divers degres, gräce auquel la copu- 
lation, au lieu de se produire des la fecondation, n’a lieu que plus 
tard, au debut d’un nouveau cycle de schizogonie. 

Ces tres belles recherches, completees par l’etude d’une Actino- 
myxidie nouvelle, Guyenotia sphaerulosa, avaient permis a NAVILLE 
d’arrıver a une maitrise complete dans ce domaine encore si peu 
connu et si diflieile des eycles chromosomiques des Sporozoaires. 
Il avait concu le projet gigantesque de rassembler tous les docu- 
ments relatifs ä ce groupe de parasites, d’en faire une revue critique, 
d’y incorporer ses propres recherches. Il eut l’energie de mener & 
bien cet enorme labeur. La publication de ce m&moire sur les Spo- 
rozoaires, accompagne de 150 figures, consacra sa renommee. 
Un pareil travail echappe ä l’analyse. Je signalerai seulement que 
l’auteur y developpa des vues judicieuses sur la sexualit& en general. 
Personne ne saurait aujourd’hui publier quelque chose sur les 
Sporozoaires sans consulter d’abord le monument que NAVILLE a 
eleve a ce groupe qu’il a etudie avec tant de passion et de talent. 


* 
* * 


Je ne puis que citer les recherches poursuivies par NAVILLE 
dans d’autres direetions. Il a publie d’interessantes experiences sur 
la perte du pouvoir regenerateur des Anoures, sur les facteurs de 
la caryocinese et les rayons mitogenetiques. On lui doit une precieuse 
mise au point, en francais, de la technique du micromanipulateur 
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de Peterfi, dont il avait appris le maniement au cours d’un sejour 
a Berlin. NaviLre etait tres au courant de tous les problemes de la 
Biologie generale. Sa derniere publication est une remarquable 
&tude analytique des termes dans lesquels on peut essayer de poser 
logiquement le fameux probleme de l’heredite des caracteres acquis. 


Telle est, retracee ä grands traits, l’oeuvre considerable que laisse 


ce naturaliste trop töt disparu, alors qu’il atteignait ä peine la 
maturit& et que la plus belle carriere semblait s’ouvrir devant lui. 
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Serie Zoologie n? 59. 


INTRODUCTION. 


Les experiences classiques et concordantes de A. MorzAu (1876), 
de CHARBONNEL-SALLE (1887), de P. Recnarp (1891), de E. 
Guvenor (1904, 1908), de BacLıonı (1908) ont, depuis longtemps, 
defini quelles sont les consequences de la presence d’une vessie 
natatoire pleine de gaz pour la densite, l’öquilibre et la locomotion 
des Poissons. Nous considererons uniquement, dans cette etude: 
1° Je rejet par le canal pneumatique du gaz venant de la vessie 
chez des Poissons Physostomes de la famille des Cyprinides; 2° les 
effets de l’ablation de la vessie natatoire chez les m&mes Poissons. 

Quand un Poisson situe a une profondeur de 10 metres s’eleve 
ala surface, la pression qu’il supporte diminue de moitie. Sı l’anımal 
n’avait pas de vessie natatoire, l’augmentation de volume de son 
corps serait insignifiante, le coeflicient de compressibilite des tissus 
etant voisin de celui des liquides et de l’ordre du 50 millionieme !. 


1 Dans leur travail de 1934, RaBAauD et VERRIER adressent aux experiences 
de CHARBONNEL-SALLE une critique inattendue. L’auteur, disent-ils « debute 
par cette affirmation, etonnante chez un physiologiste, que les tissus des Poissons 
sont incompressibles, et il en deduit que toutes les variations du volume du corps 
du Poisson doivent eire rapportees a la vessie natatoire ». Plus loin, ils ajoutent 
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Mais le ballonnet aerien que renferme le Poisson tend A se dilater 
a mesure que la pression exterieure baisse et devrait doubler de 
volume s’il etait libre et indefiniment extensible. En raison de 
la resistance a la dilatation des parois de la vessie et de celles du 
corps, augmentation de volume reste plus reduite et la pression 
augmente ä l’interieur de l’organe. On sait que les Poissons A 
vessie close, peches a une certaine profondeur, arrivent A la surface 
avec une vessie enormement distendue ou ayant fait explosion A 
l’interieur de la cavite generale. Par contre, lorsque le Poisson est 
pourvu d’un canal pneumatique, cette &ventualite ne se produit 
pas si l’ascension est lente: a mesure que la pression dans la vessie 
s’eleve, ’animal rejette par la bouche des bulles de gaz venant de 
la vessie. Le canal pneumatique fonetionne comme une veritable 
soupape de sürete. 

Ces faits que l’on peut si aisement constater ont cependant ete 
mis en doute recemment par RaBAun et VERRIER (1934, 1935). 
De leurs recherches, ces auteurs pensent pouvoir conclure que: 
«soumis a des pressions variees, physoclistes, physostomes, phy- 
sosiomes rendus physoclistes, physostomes et physoclistes cystectomises 
et Poissons normalement sans vessie se comportent de facgon identique. 
Tous rejettent du gaz par la bouche, ce qui prouve, sans discussion, 
que les gaz ne proviennent pas uniquement ni principalement peut- 
tre de la vessie natatoire». (Quant au canal pneumatique, son röle 
serait «negligeable », car «ce conduit ne sert pratiquement nı a la 
penetration nı äü la sortie de laır... ». 


* 
* * 


Pour etudier tout & fait correctement ce qui se passe lorsqu’un 
Poisson s’eleve dans les eaux, il faudrait pouvoir soumettre l’animal 
a une pression de deux ou trois atmospheres pendant quelques 
jours, puis diminuer progressivement la pression qui s’exerce sur 


que JAEGER «affirme, apres CHARBONNEL-SALLE, que la vessie du Poisson 
est la seule partie compressible de son corps. Une telle aflirmation permet deja 
de mettre en doute la valeur du resultat de ces experiences ). CHARBONNEL-SALLE, 
ajoutent-ils encore «s’abrite derriere cette afırmation rigoureusement fausse 
que les «tissus du Poisson sont incompressibles». Les enfants des ecoles primaires 
savent que des experiences effectuees deja au XVIII® siecle ont demontre 
la compressibilite des liquides, mais ils n’ignorent pas que cette compressibilite 
est si faible par rapport a celle d’une masse gazeuse qu’elle est ici tout simple- 
ment negligeable. 
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lui. Pareille experience est diflicilement realisable. Aussi, tous les 
auteurs ont-ils employ6& une methode differente. Ils utilisent des 
Poissons vivant dans des bassins peu profonds et les soumettent 
A une diminution de pression, en extrayant l’air d’un recipient au 
moyen d’une trompe a eau. Il est bien &vident que, dans la nature, 
les Poissons ne sont jamais soumis a cette diminution de la pression 
atmospherique. Aussi ne faut-ıl pas consid6erer les valeurs absolues 
de la pression, mais les differences de pression obtenues qui peuvent 
nous fournir une image approchee de ce qui se passe au sein des 
eaux. Si la pression est diminuee de moiti6, des trois quarts, nous 
pouvons admettre que les phenomenes observes correspondent ä 
ce qui a lieu, si un Poisson arrive A la surface en venant d’une pro- 
fondeur oü il supportait une pression double ou quadruple. 

Il resulte de la que des depressions de 5 a 40 cent. Hg suffisent ä& 
nous donner l’image de ce qui se passe dans nos rivieres ou les 
Poissons se tiennent rarement a des profondeurs de plus de 10 mötres. 
Il serait tout ä fait incorrect, au point de vue experimental, de 
depasser 50 cent. de depression, car, ä ce moment, survient un 
phenomene nouveau, l’extraction des gaz de l’eau par le vide, phe- 
nomene qui n’est jamais realıse dans la nature. Les bulles de gaz 
qui prennent ainsi naissance adherent au corps des Poissons, sur 
la peau, les branchies, la muqueuse buccale. A chaque mouvement 
respiratoire un peu fort, des bouffees de fines bulles d’air se de- 
tachent et s’echappent par la bouche ou les ouies. A chaque mouve- 
ment general, des chapelets de bulles quittent la surface du Poisson. 
Tous les corps immerges, vivants ou inertes, se couvrent semblable- 
ment de bulles de gaz. Il est bien evident que ce phenomene n’a 
aucun rapport avec le fonctionnement de la vessie natatoire et du 
canal pneumatique. 

C’est ui cependant qui parait avoir ete la cause principale des 
erreurs d’interpretation de RABAUD et VERRIER, car ces auteurs 
ont toujours pousse la decompression beaucoup trop loin, jusqu’a 
ce que le pression soit tombee a 116mm, a A6mm et au-dessous. 
Leurs deseriptions correspondent typiquement ä ce qui se passe 
lors de l’extraction des gaz de l’eau par le vide. Leurs anımaux 
avaient le corps couvert de bulles gazeuses, les yeux exorbites et 
presentaient un etat de choc qui ne saurait surprendre apres une 
pareille epreuve. 

Il est bien evident que, dans ces experiences, il est necessaire de 
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connaitre A chaque instant la pression tres exactement. Il est des 
lors tres extraordinaire que RABAUD et VERRIER aient cru devoir 
exprimer, au moins dans certaines series, cette pression en minutes. 
La chose est d’autant plus surprenante que, selon leur propre 
description, leur appareil etait muni d’un manometre. Que n’en 
ont-ils lu les indications, plutöt que de nous renseigner sur le 
nombre de minutes &coulees depuis la mise en marche de leur 
trompe a eau |! 


I. Poıssons PHYSOSTOMES A CANAL NORMAL OU LIE. 


A. — D’apres RaBauD et VERRIER, les Physostomes, dont on a 
lie le canal pneumatique, se comporteraient comme les anımaux 
normaux. Sous l’influence de la decompression, disent-ils: « mont6e 
en surface et expulsion de bulles d’air par la bouche, pour des pres- 
sions determinees et voisines (?) de celles sous lesquelles nous 
avons opere au cours de nos expe£riences sur des individus normaux. 
La chute au fond est la regle, la vessie presque completement vide 
de gaz, au retour de la pression normale. » 

Aucun protocole d’experiences n’appuie ces affırmations. Anucune 
precision n’est donnee sur la pression a laquelle commence le rejet 
de bulles de gaz, sur le nombre des bulles, le volume du gaz rejete, 
la pression minima atteinte. Si l’on se reporte aux lignes qui 
concernent les Physostomes normaux (p. 216), on n’y trouve que 
de vagues aflirmations, sans aucune donnee precise. 


B. — (es experiences ont et& reprises par MEIERHANS (1955), 
qui a d’abord note avec soin A quelle pression commence le rejet 
des bulles de gaz par la bouche. 


1° Pour des Poissons normaux (Leuciscus rutilus; 
Carassius auratus) lV’expulsion des premieres bulles se produit 
lorsque la pression est diminuee de 3 a 9 cent. de Hg, done tres 
preeocement. Les bulles se succedent ä la cadence d’une bulle 
environ par centimetre de decompression. Si l’on pousse la dimi- 
nution de pression jusqu’a 40 cent. et qu’on rende la pression nor- 
male, l’anımal tombe au fond, alourdi par la perte de gaz qu’il a 
subie: une autopsie immediate montre que la vessie est en grande 
partie videe, «ce qui ne laisse aucun doute sur l’origine du gaz 
degage >». 
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2° Sı l’on soumet A l’experience des Poissons appartenant 
aux mömes esp£ces, mais dont de canal pneumatiquea 
et6 lie, les resultats sont radıcalement differents. Pas une 
seule bulle de gaz n’est emise par la bouche, pendant tout le temps 
que la pression s’abaisse lentement de A0 cm. Tres rapidement, 
et contrairement au cas du Poisson normal qui peut vider pro- 
gressivement sa vessie, les anımaux sont invinciblement attires A 
la surface ou ils restent ou sont ramenes malgre leurs tentatives 
pour gagner, ä coups de nageoires, une zone plus profonde. Sı l’on 
a pris soin d’utiliser de l’eau dont on a prealablement extrait les 
gaz dissous A son interieur, afıin d’eliminer le phenom£ne parasite 
de l’extraction des gaz par le vide, on peut pousser la decom- 
pression jusqu’a 60 cm. de mercure sans qu’une seule 
Bulle sr echapp.e,. pazn.la.bowche, ou. par les 
ouies. Apres retour de la pression normale, les anımaux 
«nagent avec aisance et ne sont nullement entraines vers le fond >. 
L’autopsie montre que leur vessie est rest6e pleine d’air. Par 
contre, il faut signaler le fait sur lequel nous reviendrons que 
souvent la vessie fait explosion, ce qui modifie naturellement les 
resultats. 


C. — MEIERHANS a complete ces observations, en mesurant 
le volume du gaz degage et en utilisant ä dessein de l’eau fraiche, 
riche en gaz. L’experience est faite en deux temps: 


1° On soumet les animaux ä une decompression de 370 mm. 
On rend la pression normale et on lit le volume du gaz degage. 
Voici les r6sultats pour 4 Vengerons dont 2 ä canal normal et 2& 
canal ligature. 


Decompression de 0 ü 370 mm. 


Canal normal Canal ligature 
Volume de gaz degage . . 2,30 cc? 0,00 cc? 
Volume de gaz degage . . 110 0,00 » 


Les Poissons a canal lie ne rejettent aucune bulle de gaz, tandis 
que les anımaux a canal normal en expulsent une quantite impor- 
tante, dont la valeur absolue est fonction de la taille des anımaux. 


2° On soumet les animaux ä une decompression qui est pouss6e 
cette fois a 570 mm. Les gaz de l’eau sont alors extraits et viennent 
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s’ajouter A ceux qui sortent, si la chose est possible, de la vessie. 
On rend la pression et on lit les volumes: 


Decompression de 0 a 570 mm. 


Canal normal Canal ligature 
Volume de gaz degage . . 6.50 cc? E10Rees 
Volume de gaz degage . . 3,5032 VAN 


La quantite de gaz recueillie, dans le cas des anımaux A canal 
lie, est comparable ä celle que l’on obtient en soumettant Veau 
seule ä la decompression. Elle est toujours inferieure & celle 
qui est observ6e lorsque les Poissons ont un canal permeable. 


D. — Nous avons refait des experiences semblables. Tandis que 
les premieres bulles sont rejetees par les Poissons normaux pour 
une decompression moyenne de 59 mm. (48 Tanches) et 52 mm. 
(44 Vengerons) et sont suivies de l’emission reguliere de bulles 
ä la cadence d’une par em. de depression environ, il n’y a aucune 
emission de bulles gazeuses par les anımaux dont le canal a ete 
lie. PLATTNER a compte le nombre de bulles emises par la bouche 
a diverses d&compressions et mesure le volume du gaz ainsi rejete. 
L’eau utilisee avait ete soumise prealablement a l’action du vide 
pour la priver le plus possible des gaz dissous. 


Decompression Nombre de Volume du gaz 
maxima bulles rejete 


1. Poissons a canal normal. 


Garpesdur ae 200 mm. 12 1.A2em3 

Noanchenser 200.» al 0,9 » 
2307 53 15 1a 
320» 33 2.0 
400 >» 39 _- 
400 » 33 2,2» 
500» 31 2,9 » 
Hal) 3 DD) 
600.» 4A Ba) 
N >) 60 = 

Vengeron ... 120» 10 106 


1,1 
240 >» 26 2,3 
250 >» 11 VerIES) 
360 >» 37 3,2 
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Decompression Nombre de Volume du gaz 
maxima bulles rejete 


2. Poissons a canal lie. 


anche +.u.:=. 390 mm. 0 (explosion) _- 
400» (0) „er 
400°» (0) =» 
Al) 9; 0 (explosion) _- 
450 » | 0,1cm? 
450° » 2 0,2 » 

Vengeron ... 450  » 0 — 
500. » 0 
500» 0 — 
500» 0 — 
580  » (0) _- 
600°» 3 (par lanuıs) — 
610°» 0) en 
670» 1 — 


Aussi bien l’examen par autopsie que les radiographies (Pl. 1, 
A, B), faites avant et apres l’experience, montrent que les Pois- 
sons ä canal perm&6able ont des vessies for- 
tement degonflees, tandis que les Poissons 
Banalıtieront des«viessies remplies: d’air 
et tendues. Ainsi que MEIERHANS l’a constate, apres l’expe- 
rience, les Poissons ä canal ligature et qui n’ont pas perdu de gaz 
ne tombent pas au fond et se comportent exactement comme 
avant l’intervention. 


Il n’en va plus de m&me, naturellement, si la vessie a fait explo- 
sion. Les vessies de Tanche sont, a ce point de vue, plus fragiles 
que celles de Vengeron. L’explosion se produit toujours au niveau 
du lobe anterieur de la vessie qui est a parois plus minces. A l’au- 
topsie, les deux lobes qui communiquent sont degonfles. Le pertuis 
par lequel le gaz s’est echappe6 dans la cavite generale est difficile- 
ment visible et il faut reintroduire un peu d’air dans la vessie 
posterieure pour mettre en evidence le trou de la partie ante- 
rieure. Ajoutons que sil’on apoussetresloin la de- 
eompression, le gaz repandu dans la cavite du corps, 
cheminant ä travers les tissus et provoquant des ruptures, finit 
par s’&chapper en partie par la bouche ou par les ouies. Dans ce 
cas, lors du retour ä la pression normale, l’animal tombe au fond. 


476 E. GUYENOT ET W. PLATTNER 


Nous rappellerons, a ce sujet, sans commentaires, que RABAUD 
et VERRIER, qui ont toujours utilise des d&ecompressions consid6- 
rables, assurent que, pour les Poissons ä canal ligature, «la chute 
au fond est la regle, la vessie presque completement vide de gaz, 
au retour de la pression normale ». 

Les faits parlent d’eux-memes. Physostomes ä canal normal 
et a canal lie se comportent tres differemment. Les premiers re- 
jettent du gaz dans des conditions oü les seconds n’en &mettent 
pas une seule bulle. Les vessies des premiers se vident progressi- 
vement; celles des seconds ne peuvent se vider et, si l’on pousse 
trop loin la decompression, finissent par eclater. En dehors du cas 
d’explosion et abstraction faite d’une bulle ou deux pouvant 
provenir de l’intestin ou de l’estomac, le gaz rejete a pour origine 
unique la vessie natatoire; ıl s’echappe exclusivement par le canal 
pneumatique. 


II. Poıssons PHYSOSTOMES CYSTECTOMISES. 


A. — RapBauD et VERRIER operent sur des Poissons sortis de 
l’eau: la vessie est «saisie avec des pinces, dilaceree et retiree par 
lambeaux »; les visceres sont « reintroduits dans la cavite generale» 
et la paroı du corps suturee. Chose remarquable, malgre l’absence 
de vessie « aucune difference n’existe entre les individus normaux 
et les indıvidus operes quant a la vivacıte des reactions et aux 
attitudes ». Soumettant les anımaux a la d&compression, les auteurs 
constatent «pendant les cingqg premieres minutes» 
pour une Tanche,« pendantlespremieres minutes» 
en general, une indifference complete du Poisson, puis (a quelle 
pression ?) «une agitation croissante s’accompagnant du rejet 
par la bouche surtout, et aussi par les opercules, de bulles gazeuses 
de plus en plus abondantes a mesure que l’air se rarefie dans le 
bocal». Pour une pression voisine de 200 mm., des mouvements 
de montee et de descente, «toujours accompagnes du rejet de 
bulles gazeuses par la bouche ». 


B. — MEIERHANS a refait cette experience sur des (arassius 
auratus. Il constate que, pour des decompressions de 0 a 400 mm., 
les Carassius normaux rejettent, en moyenne, 0,30 cm? de gaz par 
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la bouche, tandis que les operes n’&emettent pas 
une seule bulle. 

Si on repete l’experience, en poussant la decompression jusqu’äa 
600 mm., les gaz de l’eau sont extraits. La quantite d’air recueillie, 
dans le cas des Poissons cystectomis6s, est, en moyenne, de 0,66 em?, 
tandis qu’elle est, en moyenne, de 1,47 em? dans le cas des Poissons 
normaux de me&me taille. La difference, soit 0,81, represente l’apport 
de la vessie. 


C. — PLATTNER a refait de nouvelles experiences. 5 Vengerons 
et 2 Tanches prives de vessie par operation, ont te soumis A des 
decompressions de 510 mm. et meme 690 mm., dans de l’eau 
appauvrie en gaz par un vide prealable. Ces Poissons n’ont pas 
emis une seule bulle de gaz (sauf 2 bulles dans un cas et 3 dans un 
autre), tandis que les anımaux temoins en rejetaient, dans les m&mes 
conditions, de 40 & 60, et exclusivement par la bouche. 

MEIERHANS et PLATTNER ont note que les Poissons, prives 
de vessie, restent sur le fond des recipients, avant comme apres 
la decompression; ils ne s’elevent a coups de nageoires que pour 
retomber aussitöt. 


D. — Ces resultats sont en complete opposition avec ceux qui 
ont et& relates par RAaBAupD et VERRIER. Toutefois, ils ne sont 
obtenus que si l’on a pris la precaution d’eviter trois causes d’erreur. 


a) Penetration d’aır dans la loge de la vessie extirpee. Quand 
on pratique l’extirpation de la vessie, le Poisson &tant hors de 
l’eau, de l’air vient necessairement prendre la place de l’organe 
et reste enferme dans la cavite generale. C’est ce qui se passa lors 
des premiers essais de MEIERHANS sur des Vengerons. Les animaux 
operes ne difleraient guere alors, comme mouvements et attitudes, 
des normaux. Lorsqu’on les soumit ä la d&compression, ils furent 
bientöt souleves et amenes a la surface, oü ils resterent, sans &mettre 
toutefois une seule bulle par la bouche. Ils se comporterent, en 
somme, comme des Poissons a canal ligature. Or, l’autopsie, 
pratiquee sous l’eau, montra la presence, dans la cavite peritoneale, 
d’une quantite d’air suflisante pour expliquer le comportement 
des animaux. 

Depuis, nous avons etudie ce phenomene par la methode si 
precieuse des radiographies. Celles-ci nous ont revele une dispo- 


478 E. GUYENOT ET W. PLATTNER 


sition surprenante: la masse d’air qui penetre dans la cavite gen6- 
rale pendant l’operation vient remplir tres exactement l’espace 
precedemment occeupe par l’organe extirpe, si bien que l’image 
radiographique (fig. C et E, pl. 2) est celle d’une vessie un peu 
moins distendue que normalement. RaBAUD et VERRIER ont re- 
proche aA PLATTNER, puis A LAPIcQUE, d’avoir parl& de la «loge » 
de la vessie natatoire. Les faits leur donnent un euisant d&ementi: 
sı l’on fait abstraction d’arguties qui relevent plus de la casuistique 
que de la science, il existe bien une loge definie par la paroi du 
corps et les reins d’une part, les visceres (intestin, foie, glandes 
genitales) et les replis peritoneaux qui les suspendent de l’autre. 
On se convaincra du fait en examinant la radiographie (fig. D, 
pl. 2) d’une Tanche, immediatement avant l’operation, montrant 
avec une grande nettete les lobes anterieur et posterieur de la vessie 
natatoire, puis en la comparant avec la radiographie (fie. E, pl. 2) 
du meme animal, faite aussitöt apres l’extirpation totale de la 
vessie. L’aspect de pseudo-vessie de la masse d’air intraperitoneale 
oceupant la loge de l’organe est tres constant ainsi que le montre 
la radiographie (fig. C, pl. 2) d’une autre Tanche venant de subir 
la m&me operation. On concoit que la presence, a l’interieur de la 
cavite generale, d’une pareille masse d’air, distribuee de la meme 
maniere que dans une vessie, soit susceptible de fausser complete- 
ment les resultats de la eysteetomie. Il est certain que, soumis a la 
decompression, les animaux sont invinciblement attires a la surface 
par suite de la dilatation de cette pseudo-vessie close. Il est plus 
que probable que l’attitude et les deplacements aises, ainsı que 
l’elevation aA la surface pendant la decompression, observes par 
RaBAuD et VERRIER chez leurs operes, venaient de cette grave 
cause d’erreur. Il semble cependant que la simple constatation 
du fait que les Poissons sans vessie se comportaient comme des 
animaux normaux, ce qui est contraire aux donnees les plus el6- 
mentaires de la logique et de la Physique, aurait dü attirer l’atten- 
tion d’auteurs dou6s de tant de sens critique, d’autant plus que, 
dans certains cas, ils ont vu du gaz s’echapper par la plaie ! 
C’est pour &viter cette cause d’erreur que nous avons injecte par 
la plaie du s6rum physiologique dans la loge de la vessie afin d’en 
chasser l’air avant de faire la suture et de remettre le Poisson dans 
l’eau. Le contröle radiographique (fig. F, pl. 2 et fig. G, pl. 3) permet 
de preciser si l’air a &te entierement chasse ou s’il en reste encore 
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quelques bulles. La fig. F, par exemple, montre les resultats de 
cette technique appliquee A la Tanche dont il a et& question plus 
haut: l’air a pratiquement disparu, ä l’exception de deux petites 
bulles. En comparant les fig. D, E et F, on pourra se rendre compte 
de la situation, pour un m&me anımal, avant l’operation, apres la 
eystectomie et apres &vacuation de l’air par introduction d’eau 
sal6e. 

RaBAauD et VERRIER Ont reproche tres injustement A PLATTNER 
d’avoir adopte cette technique: si le Poisson sans vessie reste 
au fond de l’aquarıum, c’est que l’eau injectee alourdirait l’anımal. 
Cette objection n’a aucune valeur pour deux raisons! 


1° L’eau physiologique est rapidement resorbee et ne pourrait 
jouer le röle qui luı est prete que pendant quelques heures. Or, 
V’attitude du Poisson sans vessie, qui reste sur le fond du recipient, 
persiste pendant des jours. 


2° Les auteurs ceroient pouvoir comparer un Poisson, dont les 
parois seraient «rigides», ä un sous-marin qui plonge ou remonte 
selon que l’on remplit ses reservoirs d’eau ou d’air. Tout d’abord 
les parois du corps d’un Poisson ne sont pas rigides. Ensuite, il ne 
s’agıt pas de comparer un Poisson renfermant une masse d’air 
(vessie) et un animal contenant ä la place de l’eau. Il est certain 
que le premier serait plus leger que l’autre: c’est d’ailleurs ce que 
nous n’avons cesse de soutenir et ce que RaBAUup et VERRIER 
s’efflorcent de nier. 

La question se pose exactement de la facon suivante: 

Ou bien RABAuD et VERRIER reconnaissent qu’apres la eystec- 
tomie, la cavit& generale est pleine d’air et que c’est pour cette raison 
qu’ils ont observe le comportement qu’ils ont deerit et dont ils 
n’ont pas compris la signification. Il est alors certain qu’en injectant 
de l’eau a la place de l’air, on alourdit le Poisson. 

Ou bien, ce qui est le cas jusqu’ici, les auteurs nient avoir ete 
vietimes de cette cause d’erreur. Cela revient ä dire que, pour eux, 
iln’yarien ala place de la vessie extirp6e et que cet espace est occupe 
par le vide ! Ils n’admettent m&me pas que, dans un tel cas, les 
parois du corps puissent &tre deprimees !. Or, si dans un tel Poisson 


1 En effet, Ragaup et VERRIER (1938) n’ont pas hesite A declarer que 
l’extirpation de la vessie ne modifie pas sensiblement le volume des Poissons 
«en raison de la situation de cette vessie dans la cavite thoracique (sic) et de 
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hypothetique, on introduit dans un espace vide un ou deux centi- 
metres cubes d’eau, cette eau se trouvant soumise, dans l’eau, A 
une poussee egale A son propre poids (principe d’Archimede), ce 
n'est pourtant pas cette pratique qui pourrait alourdir le Poisson 
ou l’empeöcher de monter a la surface lors de la decompression. 

En somme, la eritique de RaBauD et VERRIER n’a un sens, tres 
relatif d’ailleurs, que s’ıls reconnaissent que leurs operes etaient 
remplis d’air et que c’est pour cette raison qu’ils ont obtenu les 
resultats extraordinaires qu’ils ont rapportes. 


b) Absorption d’air par les operes. Ainsi que nous l’avons indique, 
les Poissons prives de vessie restent sur le fond des aquariums. 
Gependant, on les voit frequemment s’elancer vers la surface, gober 
une bulle d’aiır et redescendre au fond. Apres quelques heures 
pendant lesquelles ils repetent ce manege ä plusieurs reprises, ils 
nagent avec plus d’aisance et, sı on les soumet a la decompression, 
sont rapidement attires a la surface. Que s’est-il passe ? Il faut 
distinguer deux cas selon que l’on a pratique ou non, au cours de 
l’operation, la ligature du canal pneumatique. 


1° Sı le caral a et& simplement sectionne, les radıographies 
montrent que la loge de la vessie est a nouveau remplie d’air. 
Celui-ei n’a pu y &tre amene que par le moyen du canal pneumatique 
et nous reviendrons dans un autre me&moire sur le mecanisme et 
l’importance de ce phenomene. Nous avons verifie et suivi les etapes 
de cette penetration d’air chez plusieurs Tanches au moyen de 
radiographies faites a divers moments apres l’operation. C’est ainsi 
qu’une Tanche dont la loge etait completement privee d’air (fig. G, 
pl. 3), gräce ä l’injection d’eau physiologique, immediatement 
apres l’operation, presentait deja apres quelques heures une notable 
quantite d’air. Le lendemain, la radiographie (fig. H, pl.-3) montrait 
une enorme masse de gaz occupant les deux parties de la loge 
vesicale, correspondant aux lobes anterieur et posterieur. Cet aspect 
est tres caracteristique ainsi que l’indique la radiographie d’une 
autre Tanche (fig. J, pl. 3), placee dans les m&mes conditions. 


2° Sı le canal pneumatique a ete ligature, la loge vesicale reste 
vide d’air, ce qui montre bien le röle du canal dans le remplissage 


la rigidite des parois du corps ». Pareille constatation est la preuve que de l’air 
est venu occuper l’emplacement de la vessie extirpee et non la consequence 
d’une rigidite, qui n’est qu’une vue de l’esprit. 
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que nous venons de signaler. Par contre, les Poissons venant aussi 
gober de l’air A la surface, ce gaz s’accumule dans l’intestin qui 
est alors completement met£orise, ainsi qu’on peut s’en rendre 
compte, soit par l’autopsie, soit par les radiographies (fig. I, pl. 3). 
Pendant la decompression, ces Poissons sont aussi attires a la 
surface et des bulles de gaz peuvent s’echapper par la bouche et 
parfois par l’anus. 


Nos observations se trouvent en complet accord avec celles de 
v. FriscH et STETTER (1932) qui, dans un travail dont nous venons 
d’avoir connaissance, ont note, apres cystectomie du Vairon et 
ligature du canal pneumatique, l’alourdissement de l’anımal, puis 
son allegement par accumulation d’air dans l’intestin. 


Les deux processus que nous venons de decrire n’ont plus lieu 
si l’on empöche les Poissons d’atteindre la surface, soit en les placant 
dans des bacs tres profonds, soit en disposant un grillage dans les 
recipients. Ils restent alors indefiniment au fond, tres alourdis, et ne 
subissent aucune elevation lors d’une decompression de AO cent. Hg. 
Rien, dans leurs m&moires, ne permet de penser que Rapaun et 
VERRIER se soient pr&eoccupes d’eviter la deuxieme cause d’erreur 
que nous venons de signaler. 


c) Il faut enfin ne pas confondre l’extraction des gaz de l’eau, 
qui se produit aux fortes depressions, avec un processus physiolo- 


gique. 
III. EXTRACTION DES GAZ DE L’EAU. 


Ce phenomene qui n’a naturellement aucun rapport avec le 
fonetionnement de la vessie natatoire, parait, comme nous l’avons 
deja fait remarquer, avoir constamment accompagne les expe- 
riences de RaBAUD et VERRIER. La pression, autant qu’on en- puisse 
juger par leurs rares indications, etait regulierement abaissee a 
200, 116, m&me 46 mm., et au deläa. L’extraction des gaz commence, 
en moyenne, pour une decompression de A400 mm., c’est-a-dire 
lorsque la pression est tombee de 760 a 360, par exemple. Le phe- 
nomene est intense aux pressions indiquees par les auteurs. Leurs 
deseriptions sont d’ailleurs caracteristiques. Les Poissons avaient 
le corps couvert de fines bulles en m&me temps qu’ils rejetaient des 
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« bouflees » de bulles. Les choses ne se passent jamais ainsi lorsque 
le gaz vient de la vessie: ce sont de grosses bulles de gaz, appa- 
raissant les unes apres les autres, Jamais des bouflees de fines bulles. 
Les anımaux executaient des mouvements passifs de montee et 
de descente, avant de rester finalement colles ä la surface, inertes, 
presentant de l’exophtalmie. 

La description que donnent les auteurs ä propos des Poissons 
normalement sans vessie, est particulierement typique. Les ani- 
maux restent d’abord completement indiflferents a la deecompression. 
Ge n’est que lorsque la pression est tombee aA 265 mm. (soit environ 
>00 mm., de decompression) que les Poissons «laissent &chapper 
par la bouche des bouflees de bulles de gaz; quelques-unes sortent 
egalement par la fente des opercules; d’autres, en moins grand 
nombre, se detachent de la surface du corps >». 

Nous avons obtenu des phenomenes superposables en soumettant 
a de fortes decompressions des tranches de betterave, un foie de 
Cobaye, des visceres de Poissons, une Tanche tuee et sans vessie, 
une Tanche coup6e en trois morceaux, tete, tronc vide et queue. 
Aux pressions indiqu6es par RABAuD et VERRIER, toutes ces parties 
se couvrent de bulles gazeuses qui s’en detachent de temps en temps, 
par « bouffees ». Bientöt, allegees par les bulles de gaz qui les re- 
couvrent, ces parties quittent le fond et s’elevent a la surface. Si, 
a ce moment, trop de bulles se detachent, elles redescendent pour 
remonter peu apres. Une queue de Poisson a repete six fois de suite 
ces mouvements passifs de montee et de descente. Finalement, 
tous les objets restent coll&s A la surface. Des qu’on retablit la 
pression, tous retombent sur le fond. 

L’origine de ces gaz ne fait aucun doute. Si, en effet, on utilise 
au lieu d’eau fraichement sortie du robinet, de l’eau soumise A 
l’action pr6alable du vide ou, ce qui est mieux, bouillie, le degage- 
ment de bulles est tres reduit ou nul. C’est ainsi que, dans l’eau 
bouillie, une Tanche eystectomisee a pu ötre soumise A une tres 
forte decompression (— 65 em. Hg), sans qu’une seule bulle de 
gaz apparaisse, pas plus au niveau de la bouche que sur la surface 
du corps. 
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ÜONCLUSIONS. 


I. Le gaz rejete par des Poissons physostomes, soumis A une 
diminution de pression de 0 a 40 ou 50 cent. Hg., vient uniquement 
de la vessie natatoire et s’echappe ewelusivement par le canal 
pneumatique. 


a) Apres ligature du canal pneumatique, cette &mission gazeuse 
est, en eflet, completement supprimee, ainsi que l’etablissent, sans 
discussion possible, les mesures volumetriques de gaz rejete, selon 
que les Poissons ont un canal perme&able ou non. 


b) L’examen direct, comme les radiographies faites avant et 
apres les experiences de decompression, montrent que si le Poisson 
a un canal normal et a rejete du gaz, sa vessie natatoire est forte- 
ment degonflee; si, au contraire, le canal a ete£ lıe, le rejet gazeux 
est nul et la vessie est aussi distendue apres la decompression 
qu’avant. 

c) Le comportement du Poisson, pendant et apres la de&compres- 
sion, est fonction, dans les deux cas, de l’etat de la vessie. Les 
animaux dont la vessie s’est partiellement videe, sont alourdis et 
restent au fond des r&cipients; ceux dont le canal pneumatique 6tait 
lie et qui n’ont pas perdu de gaz sont aussi legers et presentent des 
mouvements aussi aises apres la decompression qu’avant l’expe- 
rience. 


d) Les resultats consecutifs A la ligature du canal pneumatique 
sont entierement fausses si l’on a pousse trop loin la decompression. 
La vessie fait alors explosion dans la cavite peritoneale et se montre 
naturellement degonfl&e lorsqu’on pratique l’autopsie. 


II. Apres la eystectomie, si l’on a eu soin d’evacuer l’air qui vient 
remplir, pendant l’op6ration, la loge vesicale et d’eviter que les 
Poissons puissent venir gober de l’air a la surface, les Poissons sont 
alourdis, restent sur le fond et ne sont pas entraines ä la surface 
pendant la decompression, pas plus qu’ils ne rejettent de gaz par la 
bouche ou par les ouies. 


e) Les radiographies montrent, en effet, qu’aussitöt apres l’ope- 
ration, qui se fait a sec, de l’aır, penetrant par la plaie, vient remplir 
tres exactement la loge, de forme definie, qu’occupait l’organe. II 
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est done indispensable, pour juger des eflets de la suppression de la 
vessie natatoire, d’evacuer cette masse d’air qui joue un röle 
semblable ä celui de la vessie elle-m&me, en ce qui concerne la 
densite, l’equilibre et la loeomotion du Poisson. 


f) Meme sı l’on a pris cette pr&caution elementaire, il faut &viter 
que l’aniımal puisse venir ä la surface gober de l’air qu’il utilise de 
deux facons diflerentes. Si le canal pneumatique est perme&able, en 
quelques heures, l’air degluti, passant par le canal, vient remplir et 
distendre la loge vesicale, reconstituant la pseudo-vessie dont on 
s’est efforce d’empecher la formation. Si le canal a et& lie, l’air passe 
dans l’intestin oü il s’accumule en grande quantite. Il est &vident 
que l’un et l’autre de ces phenomenes, dont la realite est attestee 
par les images radiographiques, masquent entierement les eflets de 
la cystectomie et faussent les r6sultats. 


III. Il ne faut pas confondre le rejet physiologique de gaz par 
le canal pneumatique avec la formation de bulles gazeuses sur le 
corps du Poisson, notamment au niveau de sa bouche et de ses 
branchies, lorsqu’on soumet l’animal A une d&compression suffisante 
pour provoquer l’extraction des gaz de l’eau. Ge phenomene 
parasite peut 6tre evite si l’on prend soin d’utiliser de l’eau preala- 
blement soumise a une forte diminution de pression ou, mieux, 
d’employer de l’eau bouillie. 


IV. Les resultats que nous avons obtenus, bases sur des mesures, 
sur des radiographies, sur une connaissance precise des conditions 
et en particulier de la pression a chaque instant, sont en complete 
opposition avec ceux qui ont et& annonces par RABAUD et VERRIER. 
Nous avons r&eussi A depister une serie de causes d’erreur (voir 
d), e), f) et III) qui seules, expliquent les resultats extraordinaires 
rapportes par ces auteurs. Il est certain que de telles recherches ne 
peuvent ötre abord6es avec quelque succes que si l’on a une pratique 
suflisante de l’investigation experimentale et de ses embüches pour 
ne pas etre vietime d’apparences fallacieuses. 
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EXPLICATION DES PLANCHES 


PLANcCHE 1. 


Radiographie d’une Tanche (Cyprinus tinca), avant toute exp6- 
rience, montrant avec nettete les deux lobes de la vessie 
natatoire. 

Le meme animal, apres qu’il a ete soumis a la deecompression et que 
sa vessie s’est partiellement videe. 


PLANCHE 2. 


Radiographie d’une Tanche dont on vient d’extirper la vessie 
natatoire: l’air est venu occeuper la loge vesicale, formant une 
pseudo-vessie. 

Radiographie d’une Tanche normale, immediatement avant l’ope- 

o 
ration. 

Le m&me anımal, immediatement apres la eysteetomie totale: l’air 
a penetre dans la loge vesieale, formant une pseudo-vessie. 


Le meme animal, apres que l’on a rempli d’eau physiologique la 
loge vesicale pour en chasser l’air: il reste encore deux bulles 
d’air. 


PLANCHE 3. 


Radiographie d’une Tanche cystectomisee et qui a recu une 
injection d’eau salee ayant completement chasse l’air de la 
loge vesicale. Le canal pneumatique n’a pas ete lie. 

Radiographie du meme anımal 24 heures apres l’operation: l’air 
avale a penetre, par le canal pneumatique, dans la loge vesicale 
qui est maintenant remplie de gaz. 

Radiographie d’une Tanche eysteetomisee puis privee d’air, sauf 
une bulle dans la loge anterieure, par injection d’eau salee 
et dont on a lie le canal pneumatique. 24 heures apres l’opera- 
tion, l’air avale n’a pas pu penetrer dans la loge vesicale, mais 
remplit l’intestin qui est fortement met£orise. 

Radiographie d’une autre Tanche eystectomisee, videe d’air et ä 
canal non lie qui, le lendemain, a rempli sa loge vesicale au 
moven de l’air gobe ä la surface. 
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INTRODUCTION 


Afin de rechercher si les caracteres eytologiques pouvaient etre 
utilises dans les problemes relatifs a la syst&matique des Pulmones 
Stylommatophores, nous avons entrepris l’etude des chromosomes 
de plusieurs especes de ce groupe. 

Nous publions dans ce travail les resultats de nos observations 
chez vingt especes; dix-huit d’entre elles appartiennent ä la famille 
des Helicidae, une a la famille voisine des Eulotidae, et une A la 
famille des Succinerdae. 

Nous exprimons toute notre reconnaissance ä M. le professeur 
GUYENOT pour l’interet qu’il n’a cess& de prendre a cette etude. 

Nous remercions M. J. L. PERROT, notre cousin, de son aide et 
de ses precieux conseils. 

Nous presentons egalement tous nos remerciements & 
MM. MERMmoD et FAvRE, qui nous ont donne les notions indispen- 
sables de Malacologie et qui ont determine aimablement pour nous 
de nombreux exemplaires. 

Enfin, remercions M. Parrary, d’Oran, pour les magnifiques 
envois qu'il nous a faits de Mollusques nord-africains. 

Il nous a semble utile de rappeler les faits sur lesquels sont bases 
les etudes de cytologie comparee et leur application a la systema- 
tique, et de resumer les principaux travaux qui ont 6te& eflectues 
dans ce domaine. 


CHAPITRE 1. 


Revision des travaux de cytologie comparee. 


1. NOTIONS PRELIMINAIRES. 


Les recherches eytologiques ont montre que les chromosomes 
etaient en nombre constant dans les noyaux des cellules germinales 
d’une espece donnee. Le nombre de chromosomes peut done 6tre 
consider comme l’une des caracteristiques de l’espece. L’impor- 
tance des caracteres chromosomiques dans les questions touchant 
a la notion d’espece, est aisement concevable lorsqu’on a present 
a l’esprit le röle jou& par ces elements dans la transmission des 
caracteres hereditaires. 

La comparaison des caracteres eytologiques d’especes voisines 
et leur utilisation possible dans des problemes de systematique ont 
fait ’objet de nombreux travaux, tant en cytologie vegetale qu’en 
cytologie anımale. Ces &tudes ont montre que le nombre de chromo- 
somes pouvait etre identique chez des especes appartenant ä une 
grande unit&e syst&matique. Ainsi, huit cents especes d’Acrididae 
appartenant ä cent genres presentent le m&me nombre de chromo- 
somes, soit 2 n = 23 chez les mäles et 24 chez les femelles. 

Par contre, dans d’autres groupes, le nombre de chromosomes 
varıe beaucoup, me&me a l’interieur d’un genre. 

Le nombre de chromosomes employe seul s’est vite revele 
insuffisant dans les etudes de eytologie comparee et l’on y a ajoute 
toute une serie de caracteres portant sur leur forme, leur taille, 
leur point d’insertion au fuseau, etc. 

Dans ce genre d’etude, une question se pose tout naturellement 
a l’esprit: comment s’effectue le passage d’une formule chromo- 
somique a une autre dans un groupe systematique donne ? 

Deja depuis longtemps, les geneticiens d’une part, les cytolo- 
gistes de l’autre, avaient constat& que chez certaines especes, en 
dehors des mutations geniques n’ayant aucune repercussion sur la 
morphologie chromosomienne, il existait d’autres mutations 
sS’accompagnant de modifications dans la structure m&me des 
chromosomes. 
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Nous definirons brievement les diverses « mutations chromo- 
somiques » que l’on a distinguees et rappellerons le röle probable 
qu’elles jouent dans la dıfferenciation des especes. 

Notons d’abord que chez les vegetaux, les processus de poly- 
ploidie Jouent un röle particulierement important. A cöte de l’espece 
normale ä 2 n chromosomes (espece diploide), il peut exister des 
especes ou varietes polyploides qui ont des nombres diploides 
egaux A 9, A, 5, 6, etc. fois le nombre n. 

Comme exemple coneret d’une mutation polyploide, eitons la 
variete geante de Primula sinensis qui a 2n = A8 chromosomes 
et est derivee du type normal a 2n = 24. Dans le genre C'hrysan- 
ihemum, les nombres 2n trouves sont les suivants: 27, 36, 45, 54, 
72, 90, e’est-a-dire tous des multiples de 9. 

Ajoutons qu’il existe deux groupes de polyploides: les auto- 
polyploides et les allopolyploides suivant leur origine. Chez les 
premiers, les chromosomes proviennent de la multiplication des 
chromosomes d’une m&eme espece; ainsı un chromosome du lot 
basal A sera represente 4 fois chez une espece tetraploide (cas cite 
plus haut de la variete geante de Primula sinensis). Chez les seconds, 
les chromosomes proviennent de la multiplication de deux lots de 
chromosomes d’origine differente ala suite d’une hybridation. Ainsi, 
chez une esp£ece allotetraploide, on aura 2chromosomes AA provenant 
de la multiplication d’un chromosome basal A appartenant a une 
premiere espece, et deux chromosomes A’A’ provenant du doublement 
d’un chromosome basal A’ appartenant a une deuxieme espece. 

Si les autopolyploides jouent un röle dans la formation de varietes 
chez les plantes horticoles, les allopolyploides seuls jouent un röle 
vraiment important au point de vue evolutif, a l’etat de nature. 

On connait deja de nombreuses especes vegetales nouvelles qui 
sont nees par ce processus (exemple: Primula kewensis, hybride de 
Primula verticillata et Primula floribunda avec polyploidie subse- 
quente). 

Dans le cas de certaines especes deja eonnues dans la nature, 
on a pu reconstituer les processus qui les ont engendrees et meme 
en faire une veritable synthese (Galeopsis tetrahit, Nicotania 
tabaccum) \. 


1 Pour plus de details sur le mode de formation des mutants polyploides, 
consulter GuyEnoT: La Variation et Evolution, Doin, 1930; GuEnNoT: 
L’Espece, Doin, 1936. Pour les varietes d’Helix pomatia A 12 et 24 chromosomes, 
voir la discussion sous Helır pomatıa. 
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Chez les animaux, les quelques cas connus de mutants poly- 
ploides se rencontrent chez des individus A reproduction partheno- 
genetique (Artemia salina, Trichoniscus). 

Mürner (1925) a analyse les causes qui rendent la polyploidie 
si rare chez les animaux; elles se rattachent aux conditions de 
determination du sexe. Mais on peut parfaitement concevoir la 
formation d’individus polyploides chez des anımaux hermaphrodites 
comme les Pulmon6s. En effet, la possibilite d’une autofecondation 
a 6t@ d&montree chez les Basommatophores et chez certains Stylom- 
matophores (limaces, arion). Gräce ä ce processus, une mutation 
polyploide a de grandes chances de subsister. 

Soit un individu a An (tetraploide). Lors de sa reduction chro- 
matique, il donnera des gametes a 2n. 

Par autofecondation on aura 2n +2n = An, donc conserva- 
tion de la lignee tetraploide. 

Sans autofecondation, les gametes exceptionnels a 2n auront 
toutes les chances de rencontrer des gametes ä n provenant d’indi- 
vidus normaux. On aura ainsi des individus ä 2n+n=3n 
(individus triploides) a descendance instable puiqu’ils donneront, 
lors de la reduction chromatique, des gametes a n et 2n. La lignee 
polyploide est done dans ce cas tres vite eliminee. 

A cöte des mutations polyploides, il existe des mutants dits 
polysomiques chez lesquels un ou plusieurs des elements de la 
garniture chromosomique normale sont representes 3 ou 4 fois 
au lieu de 2. On a alors des formules 2n + 1, 2n + 2, ete. Notons 
que l’on a egalement des mutants a 2n — 1, 2n — 2, etc. 

L’origine des mutants polysomiques doit &tre recherchee dans 
les phenomenes de non-disjonction. Le röle joue par ces mutations 
chez les Datura a fait l’objet des travaux aujourd’hui classiques de 
BELLING et BLAKESLEE. 


Variations structurales des chromosomes. 

Ces variations interessent plus les zoologistes que les precedentes. 
Elles peuvent ötre de diverses sortes. 

1. Les chromosomes peuvent se fragmenter en deux ou plusieurs 
parties. Ex.: Solenobia pineti (voir plus loin sous Lepidopteres). 

2. Deux chromosomes peuvent se souder l’un A l’autre (pheno- 
mene de fusion). Ex.: Hesperotettix, Mermiria, ete. (voir plus loin 
sous Acrididae). 
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3. Un fragment de chromosome peut se detacher et se perdre 
lors d’une division (deficience). 

4. Un fragment peut se detacher d’un chromosome et se rattacher 
a un chromosome homologue qui presentera ainsi un segment en 


double (duplieation). 


5. Un fragment peut se detacher d’un chromosome et se rattacher 
a un autre chromosome qui ne lui est pas homologue (trans- 
location). 

6. Deux chromosomes non homologues peuvent &changer des 
fragments (translocation reciproque ou interchange segmentaire). 


7. Un segment d’un chromosome peut se retourner, ce qui a 
pour r6sultat d’intervertir l’ordre des genes qui se trouvent dans ce 
segment (inversion). 


Toutes ces aberrations chromosomiques, observees chez diverses 
especes et principalement chez les Drosophiles, peuvent apparaitre 
spontanement; mais on a montre ces dernieres annees que l’action 
des rayons X ou d’autres agents physiques peuvent augmenter 
enormement la frequence de ces mutations. 

Un fait particulierement remarquable est que des processus 
comme les inversions, les deficiences, les translocations, impossibles 
ou tres difficiles a observer direetement, aient ete proposes ä titre 
d’hypotheses chez certains mutants par les genetieiens. Puis l’in- 
terpretation exacte des structures oflertes par les chromosomes 
geants des glandes salivaires des Dipteres, a permis la verification 
par l’observation directe de ces hypotheses. 

Nous verrons que chez les Drosophiles, il est aujourd’hui demontre 
que les processus d’inversion, de translocation et d’interchange 
segmentaire jouent un röle dans l’evolution des formules chromo- 
somiques. 


L’hypothese de Robertson. 


Nous devons insister un peu sur un processus qui semble jouer 
un röle particulierement important dans l’evolution des formules 
chromosomiques chez les anımaux. 

Des 1916, RoBERTSoN avait ete frappe de ce que, dans la grande 
majorite des Acrididae qu'il avait etudies, le nombre diploide de 
chromosomes etait de 23 dans la lignee mäle. Ges chromosomes 
avaient toujours la forme de bätonnets. Cependant, chez certaines 
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especes, le nombre de chromosomes 6tait moins eleve, mais l’on 
trouvait dans ce cas des chromosomes en forme de V. ROBERTSON 
montra que si l’on admettait qu’un chromosome en V avaıt la 
valeur de deux chromosomes en bätonnets, on retombait toujours 
sur le nombre de 23 chromosomes. 

Cette constatation l’amena a formuler l’hypothese suivante: les 
chromosomes en V sont forme6s par la fusion bout a bout de deux 
chromosomes en bätonnets. 

Les chromosomes en bätonnets ont leur point d’insertion au 
fuseau situe ä l’une des extremites du chromosome. Les chromo- 
somes en V ont le leur situe ä l’apex du V. CAROTHERS (1917) a eree 
la terminologie suivante, generalement adoptee par la suite: on 
parle de chromosomes ä insertion telomitique dans le cas de bäton- 
nets, de chromosomes & insertion atelomitique dans le cas de V. 

Lorsqu’on dit qu’un groupe d’anımaux a un nombre fonda- 
mental, cela signifie que l’on peut ramener les diverses formules 
chromosomiques trouvees a un meme nombre de chromosomes 
telomitiques. On a par exemple une espece dont le nombre 2n — 18 
chromosomes en bätonnets (telomitiques), + 3 chromosomes en V 
(atelomitiques) — 24 chromosomes comptes en elements telo- 
mitiques. 

Nous verrons que l’'hypothese de ROBERTSON peut etre appliquee 
dans de nombreux groupes et que MATTHEY en a tire des applica- 
tions particulierement heureuses dans ses travaux sur la cytologie 
des Reptiles. 

On peut se demander quelle est la valeur &volutive de ces diverses 
mutations chromosomiques. Une objection se presente a l’esprit: 
les mutations chromosomiques ne changent pas la nature des genes 
qui sont en derniere analyse responsables des caracteres hereditaires. 
Elles produisent tout au plus une redistribution de ces elements 
en un ordre un peu different de l’ordre primitif, la masse totale des 
genes demeurant semblable. 

Neanmoins, nous ferons remarquer que la decouverte de «l’eflet 
de position » jette une lumiere nouvelle sur la valeur evolutive 
possible des mutations chromosomiques. 

Qu’est-ce que l’effet de position ? Certaines anomalies, constatees 
par les geneticiens, principalement l’analyse des caracteres des 
descendants d’individus qui ont subi des translocations, ont amene& 
quelques auteurs a admettre que les genes ont une action un peu 
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differente suivant la «position» qu’ils occupent, c’est-A-dire 
suivant la nature des genes qui leurs sont voisins. 

Ceci nous amene a concevoir, comme le fait DOBZHANSKY, que: 
« le chromosome est un systeme harmonieux ayant une architeeture 
definie et constitu6 par des genes intimement associes. Un change- 
ment de cette architecture produit des eflets qui ressemblent aux 
eflfets des mutations » 1. 


2. REVISION DES PRINCIPAUX TRAVAUX DE CYTOLOGIE COMPAREE. 


Il. Les Orthopteres. 


Des 1901, MacCrunG eflectue des recherches sur les chromo- 
somes des Orthopteres qui constituent un mat£riel partieulierement 
favorable pour leur etude. Le premier, il suppose qu’il existe un 
certain degre de parallelisme entre les structures des chromosomes 
et les caracteres somatiques que les systematiciens emploient dans 
la determination des relations entre especes, genres et familles. En 
1908, dans un travail intitule « Cytology and Taxonomy », il conclut 
que l’emploi des caracteres eytologiques en systematique est tout 
aussi Justifie que celui de n’importe quel autre caractere anatomique 
externe. 

Il remarque, en particulier, que les Orthopteres qu’il a etudies se 
divisent en deux complexes eytologiques caracterises dans leur 
lignee mäle par un nombre diploide egal a 23 chromosomes, l’autre 
par un nombre egal a 33. Ces deux complexes correspondent aux 
deux divisions systematiques suivantes: Famille des Acrididae; 
famille des Locustidae. 

De m&me, dans les divisions systematiques plus restreintes que 
la famille, les caracteres chromosomiques varient parallelement 
aux caracteres somatiques. Dans les quatre sous-familles des 
Acrididae etudiees par lui, MacCrunG constate que l’une d’entre 
elles a des caracteres eytologiques bien particuliers, les trois autres 
presentent, au contraire, de grandes analogies dans leurs chromo- 
somes. Cette distinction se retrouve dans l’etude des caracteres 
externes de ces groupes. Les caracteres chromosomiques qui difle- 
rencient les genres dans une m&me sous-famille, et les especes dans 
un meme genre, sont beaucoup plus diffieiles a deceler. 


1! DoBzuansky: L’efjet de position et la theorie de l’heredite, p. 33, 1936. 
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En 1914, MacCrunG montre que chez les 40 genres d’Acrididae 
qu'il a etudies, la plupart presentent un nombre diploide de 23 
chromosomes en bätonnet, dont 1 heterochromosome dans leur 
lignge mäle. Des especes appartenant aux genres Stenobothrus, 
Chortippus, Mermiria, Hesperotettix, Chloealtis, Chortophaga, Tri- 
merotropis sont caracterisees par un nombre inferieur; mais l’on y 
rencontre toujours des chromosomes en V ou des chromosomes 
multiples (heterochromosome attache a d’autres chromosomes). 

Par contre, chez les Locustidae, les Grillidae et les Blattidae, le 
nombre de chromosomes semble assez variable. Les Forfieulidae, 


es All 


Divisions spermatogoniales: a gauche de Syrbula acuticornıs (23 bätonnets); 
a droite de Chortippus curtipennis (11 bätonnets 
+6%). 


(D’apres RoBErTson, 1916.) 


famille qui oceupe parmi les Orthopteres une position systematique 
un peu speciale, presentent une difference caracteristique dans la 
nature du chromosome sexuel. 

En 1916, ROBERTSON propose une hypothese qui lui permet de 
ramener au nombre fondamental 23, les especes d’Acrididae qui 
ont un nombre de chromosomes different. Il remarque que les 
23 chromosomes de la lignee mäle de la plupart des especes sont 
toujours repartis en 11 paires de bätonnets et un heterochromo- 
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some. Dans le genre C'hortippus le nombre de chromosomes est de 
17; il ya 3 paires de chromosomes en V, 5 paires en bätonnets et 
I heterochromosome. Il suflit de supposer que les 3 paires en V 
proviennent de la fusion bout a bout de 6 paires en bätonnets pour 
retrouver les 11 paires en bätonnet du type habituel. En revisant 
les travaux efleetues sur les Acrididae, ROBERTSON demontre que 
toutes les especes presentant un nombre different de 23 peuvent 
etre ramenees par ce mecanisme au nombre fondamental. 

Chez les Locustidae, les nombres de chromosomes varient beau- 
coup; il n’est pas possible d’en trouver qui soit fondamental. Ainsi, 
chez plus de 5 genres MAcCrunG trouve un nombre diploide de 
>93 dans la lignee mäle; par contre, on trouve aussi souvent 31 chro- 
mosomes en bätonnet, certaines especes pouvant etre ramenees 
a ce nombre suivant le processus Robertsonien. Chez d’autres 
Loecustidae, on trouve jusqu’a 47 chromosomes. 

Il existe cependant, dans cette famille, un exemple particuliere- 
ment interessant du processus Robertsonien en ce qu'il est cette 
fois intragenerique et me&me intraspecifique. Les trois especes de 
Jamaicana etudiees par WooLsey en 1915 ont, en eflet, les formules 
chromosomiques suivantes dans la lignee mäle: 


19 In 35 chromosomes en bätonnet; 


2° 2n = 35 chromosomes en bätonnet; 
mais chez certains individus, il y a 33 chromosomes en 
bätonnet et 1 chromosome en V; 


3° 2n = 35 chromosomes en bätonnet; 
mais chez certains individus, il y a 31 chromosomes en 
bätonnet et 2 chromosomes en V. 


Les chromosomes en V sont formes &videmment par la fusion 
bout a bout de chromosomes en bätonnet. 

Il peut y avoir des cas de fusion plus compliques chez certains 
genres d’Acrididae. Ainsi MAacCrung, des 1905, deerit dans trois 
especes d’Hesperotettix un chromosome en V qui est compose par 
l’association d’un autosome et du chromosome X. Des phenomenes 
du m&me ordre se presentent ögalement dans les genres Mermiria 
et C'hortophaga. Des processus de fusion ont egalement et& reconnus 
par CarotHers (1917-23) et Herwıc (1929) dans le genre Circo- 
tettix, et par Kına (1923) chez Pseudotrimerotropis cyaneipennis. 
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Nous devons noter, d’autre part, que RoBErTson apporte dans 
son travail de 1916 des faits interessants quant ä l’emploi de 
donnees chromosomiques dans des problemes de systematique. 
Etudiant les chromosomes de 8 especes appartenant a 8 genres 
differents de Tettiginae (sous-lamille des Acrididae), ıl montre que 
ce groupe est caracterise par un nombre diploide de chromosomes 
egal A 13 dans la lignee mäle. Cette constatation le conduit A 
elever les Tettiginae au rang de famille (Tettigidae), famille qui peut 
a son tour tre divisee en sous-familles. Il remarque encore qu’äa 
l’interieur des familles, il y a de petites variatıons portant sur la 
taille des chromosomes. Les differences les plus marque6es corres- 
pondent aux coupures en genres eflectuees par les systematiciens; 
les differences intra-generiques, quoique plus diflieiles a reconnaitre, 
peuvent preter aux me&mes remarques; mais le parallelisme entre 
les caracteres chromosomiques et somatiques est loin d’etre ici 
toujours parfait. 

Sırz (1930 A), dans un travail sur les chromosomes des Orthop- 
teres, rappelle les faits suivants qui montrent l’emploi de caracteres 
eytologiques en systematique. 


1. Chez Alermiria bivittata, ıl existe un chromosome dont la 
forme peut varier suivant deux types d’un individu a l’autre. Cette 
difference de forme est due a ce que ce chromosome n’a pas, dans 
les deux cas, le m&me point d’insertion. Cette constatation a amen& 
MacCrunc (1917) a separer cette espece en deux groupes. L’ento- 
mologiste Renn (1919) a confirme cette distinction en revisant le 
genre Nlermiria. 


2. CAROTHERS (1917), en etudiant le mode d’insertion des 
chromosomes de Circotettix fallax, montre qu’il y a lieu de distinguer 
deux groupes dans cette espece. Ces groupes proviennent d’ailleurs 
de regions distinetes. Reun confirme ce fait du point de vue 
taxonomique. 


3. Herwıc (1929) montre que la proportion entre les chromo- 
somes a insertion atelomitique et ceux A insertion telomitique varie 
chez Cireotettix verruculatus suivant la provenance des individus 
etudies. Le mode d’insertion depend done ici de conditions geno- 
typiques. La segregation de ces divers types de formules chromoso- 
miques peut ötre l’origine de races geographiques ou de sous- 
especes. 
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Onmacnı a ellectue toute une serie d’etudes eytologiques sur les 
Gryllodea. Nous n’avons pu malheureusement nous procurer son 
travail d’ensemble, paru en 1934. 

D’apres un travail de 1927 et portant sur 18 especes de Gryllidae, 
le nombre de chromosomes varie beaucoup (de 2n = Il a2n = 27 
chez les mäles). Cette varıation ne pouvant s’expliquer par des 
phenomenes de fusion et de fragmentation tels que les avait decrits 
RoBERTSoN chez les Acrididae, ıl est impossible de mettre en evi- 
dence un nombre fondamental caracteristique de la famille. 

Gependant l’hypothese Robertsonienne est applicable dans 
certains cas a des especes voisines et l’on doit remarquer que plus 
les chromosomes sont nombreux, plus leur taille est reduite, de 
telle facon que l’on peut concevoir que la masse totale de chromatine 
est constante a l’interieur de la famille. 

Pour OnmachHı, la varıabilite du nombre de chromosomes & 
l’interieur des Gryllidae pourrait s’expliquer de deux facons: 


1° L’evolution des formules chromosomiques s’est eflectuee d’une 
maniere independante et ıln’y a pas lieu d’etablir un paralle- 
lisme entre evolution eytologique et evolution somatique; 


2° Cette famille contient des especes qui ne sont pas liees phylo- 
genetiquement d’une facon £troite. 


OHMACHI a, en outre, ete frappe de ce que la forme de l’hetero- 
chromosome, remarquablement constante a travers la famille, 
ne se retrouve pas dans la sous-famille des Oecanthinae et dans le 
genre Nemobius. Une etude des caracteres somatiques montra que 
le genre Nemobius presente toute une serie de caracteres anato- 
miques qui le placent dans une position systematique bien parti- 
culiere. De meme, la sous-famille des Oecanthinae presente des 
caracteres qui la differencient nettement des autres sous-familles. 
Toutes ces constatations amenerent OuMmaAchHı & etablir une nouvelle 
classification des Gryllodea dans laquelle prennent place deux 
nouvelles familles, celle des Nemobildae quı comprend le genre 
Nemobius, et celle des Oecanthidae, qui est divisee a son tour en 
deux sous-familles, les Oecanthinae et les Phalangopsinae. 

Dans une autre etude, le m&me auteur (1929C) etudie les chromo- 
somes d’une espece appartenant au genre Tridactylus dont la 
position systematique est douteuse. Il conclut que, du point de vue 
eytologique, il faut classer ce genre parmi les Gryllodea, mais qu'il 
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ne semble pas qu’il faille le rapprocher des Gryllotalpa, malgre la 
ressemblance que prösentent certains de ses caracteres somatiques. 
Il propose de le placer dans une famille speciale: la famille des 
Tridactylidae. 


Les chromosomes de Gryllotalpa gryllotalpa. 


Pour WınıwARTER, le caryoeramme des individus mäles 
b) p Do 
trouv6s en Belgique et en Provence est le suivant: 


2 grands elements en racine carree; 

4 couples de cerochets ä branches inegales 

1 fer & cheval parfait = X; 

1 petit bätonnet isole = Y; 
soit 12 chromosomes en tout. 

Les individus recoltes a Naples ont un caryogramme different 
a 15 elements: 


5 couples de chromosomes en fer a cheval ä branches inegales, 
l’une d’entre elles etant regulierement decroissante dans la 


serie; 
2 couples en forme de bätonnet dont l’un plus court que l’autre; 
1 chromosome en fer ä cheval parfait — X. 


Les systematiciens n’ont pas pu reconnaitre de differences 
vraiment specifiques entre les anımaux des deux provenances. 
WıINIıwARTER admet la naissance de la varıete a 15 chromosomes 
par les processus suivants: 


1° Perte du chromosome Y; 


2° Les deux chromosomes en racine carree de la race ä 12 se 
seraient fragmentes, chaque chromosome donnant un petit 
bätonnet, plus 1 crochet; 


3° Une autre fragmentation aurait donne naissance a 2 crochets 
de petite taille. 


Ces deux formules, suivant WINIwARTER, «refletent deux 
especes distinetes de Gryllotalpa ». Il y aurait dans ce cas une serie 
reelle d’especes dont la formule chromosomique serait l’expression 
conerete la plus appreciable, quoique d’ordre histologique. Reste 
a savoir sı les modifications du nombre de chromosomes peuvent 
avoir une influence lorsqu’a la suite d’une sim;.le fragmentation la 
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longueur totale des chromosomes et le nombre global de genes ne 
subissent aucun changement. 

Barıcozzı (1933) confirme les resultats de WınIıWARTER et 
pense comme lui que les deux races se sont differenciees par des 
phenomenes de fragmentation et de fusion. Neanmoins son inter- 
pretation de ces phenomenes n’est pas la m&me que celle de cet 
auteur, car il trouve un caryogramme un peu different dans la 
race de Naples. 


EN Varia 
IILv-- IA 


Eirama9% 
Chromosomes de Gryllotalpa gryllotalpa. 
A gauche: race du nord; a droite: race du sud. 
(D’apres Barıcozzı, 1933.) 


Pour Barıcozzı, les Gryllotalpa devraient, d’apres leurs carac- 
teres eytologiques, etre classes dans la famille des Gryllidae pres 
de la sous-famille des Gryllinae. 


Il. Les Dipteres. 


Merz et Moses (1923) ont fait une etude comparee des formules 
chromosomiques chez 33 especes de Drosophila. Ils ont mis en 
evidence 13 types de formules chromosomiques differentes et 
indiquent, dans un tableau, les passages possibles d’une formule 
a l’autre par des phenomenes de fusion des chromosomes en bätonnet 
avec formation de chromosomes en V. Il est a remarquer que ces 
formules ne donnent que peu d’indications sur la position syste6- 
matique des differentes especes de Drosophila. En effet, des especes 
voisines morphologiquement peuvent presenter des formules 
chromosomiques n’appartenant pas au m&me type. Nous devons 
d’ailleurs noter que la systematique des Drosophila est diffieile: 
«] have been unable to even make a satisfactory arbitrary division 
of them into groups» conclut STURTEVANT apres une revision 
systematique de ce groupe. 

D’autre part, deux especes presentant de grandes affinites et qui 
forment des hybrides comme Drosophila melanogaster et Drosophila 
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simulans ont des formules chromosomiques identiques. Mais 
Drosophila repleta et Drosophila mulleri, formes egalement tres 
semblables et qui donnent des hybrides, ont une formule de type 
different. 

FroLowA et Astaurow ont etudie les chromosomes de Droso- 
phila obscura. On connaissait l’existence de deux races dans cette 
espece (une race americaine, une russe); ces deux races ne presen- 
taient pas la möme formule chromosomique. FroLowA demontra 
que la forme russe a 4 paires de chromosomes en V et 1 paire 
en grain. La forme americaine, 3 paires de chromosomes en 
bätonnet, 1 paire en V et 1 paire en grain. Les deux formules sont 
done bien differentes. 

Certains systematiciens avaient deja relev& de petites differences 
morphologiques entre les deux races. Astaurow montre que les 
deux especes ne s’accouplent pas dans la nature et que leurs appa- 
reils copulateurs ne sont pas semblables. Ces deux formes doivent 
done &tre considerees comme deux especes diflerentes: la forme 
europeenne conservant le nom de Drosophila obscura, la forme 
americaine sera nommee dorenavant Drosophila pseudoobscura. 

Doszuanskyv (1935B) decrit, en se basant sur des caracteres 
eytologiques, une nouvelle espece: Drosophila miranda. Gette espece 
est etroitement liee a Drosophila pseudoobscura; elle en dıiffere par 
sa taille quelque peu plus grande, par ses peignes egalement plus 
grands chez les mäles et par certains caracteres physiologiques. 
Il est ä remarquer cependant que la determination des individus 
morts est difficile. Sa formule chromosomique chez la femelle est 
2n = 10 chromosomes disposes de la maniere suivante: 

1 paire d’X, en V — 3 paires de bätonnets — 1 paire en grain. 
Cette formule est donc tout a fait semblable a celle presentee par 
les femelles de Drosophula pseudoobscura. 

Par contre, les mäles ont une formule d’un type tres particulier; 
ils presentent 9 chromosomes, dont 2 chromosomes en V (X,Y) 
et 7 chromosomes en bätonnet. On voit done que l’un des chromo- 
somes en bätonnet n’a pas d’homologue et se comporte comme un 
heterochromosome (X,). Les deux especes donnent des hybrides 
qui sont completement ste£riles. 

LANcEFIELD a decouvert chez Drosophila pseudoobscura deux 
races: A et B, qui ne different morphologiquement que par un 
caractere chromosomique: chez A, le chromosome Y a la forme 


>02 MAX PERROT 


d’un bätonnet, chez B, ıl a la forme d’un grand V. Ces deux races 
se eroisent mais donnent naissance A une F, sterile. Elles presentent 
certains caracteres physiologiques diflerents. 

DoszuansKky (1955 A) montre qu’il y a, en realite, 6 types d’Y 
eytologiquement identifiables, caracterises par la longueur relative 
des branches du V; 3 de ces types appartiennent ä la race A, 2A 
la race B et 1 aux deux races ä la fois. Chacune de ces «races » 
chromosomiques a une distribution geographique differente. Le 
chromosome Y etant tres probablement presque completement 
depourvu de genes, ıl s’ensuit que les differences de sa morpho- 
logie n’ont pas de repercussions sur les caracteres externes. 

Les etudes de genetique et surtout la decouverte des chromo- 
somes des glandes salivaires (chromosomes geants) ont permis de 
pousser beaucoup plus loın dans ce groupe l’analyse des chromo- 
somes. Elles ont confirme par l’observation directe le röle jou& par 
des processus interessant la structure meme des chromosomes 
comme les inversions. 

L’analyse des chromosomes g6ants des hybrides s’est revelee, en 
particulier, comme une methode de comparaison precieuse. 

Ainsi Drosophila simulans et Drosophila melanogaster different 
principalement par une inversion d’une portion du troisieme 
chromosome. Les deux races A et B de Drosophila pseudoobsceura 
presentent egalement des dispositions differentes des genes, dans 
certains de leurs chromosomes, dues ä des inversions. 

D’apres Doszuansky et Tan, Drosophila pseudoobscura et 
Drosophila miranda ont des chromosomes de structure sı differente 
qu’il faut admettre un tres grand nombre d’inversions et de trans- 
locations pour faire deriver les chromosomes de l’une des especes 
de ceux de l’autre. 


III. Les Hemipteres. 


a) Hemipteres homopteres. 

BorınGa (1907) a efleetu& des recherches sur les chromosomes 
de 22 especes appartenant aux familles des Membracidae, Jassidae, 
Cercopidae et Fulgoridae. Le nombre de chromosomes varie beau- 
coup a l’interieur des familles et meme des genres. 

Ainsi dans le genre C'hlorotettrix on trouve 9 et 11 chromosomes. 
Dans le genre Aphrophora 11, 12 et 14. 
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D’autre part, la morphologie des chromosomes est tres peu 
favorable ä une &tude de cytologie comparee, et BorınG n’a pu 
tirer aucune application de son etude A la systematique. 

Snınsı (1931) a &tudi6 les chromosomes de 37 especes d’Aphididae 
appartenant a 27 genres differents. Le nombre des chromosomes 
est variable (de 2 ä 18 autosomes et 1 heterochromosome dans les 
premieres cineses reductionnelles). Les especes ayant les nombres 
de chromosomes les plus faibles sont les plus primitives. L’auteur 
admet que l’augmentation du nombre des autosomes a dü se 
produire par des divisions transversales de ces el&öments, la masse 
totale de chromatine restant la m&me dans tout le groupe. Il est 
a noter que des especes dissemblables peuvent avoır la m&me for- 
mule apparente, car ces processus de fragmentation peuvent porter 
sur des el&ments differents mais qui ne sont pas identifiables, etant 
morphologiquement semblables. Le nombre, la taille et la forme 
des chromosomes sont presque toujours constants a l’interieur d’un 
genre, de telle facon que ces caracteres peuvent generalement £tre 
utilises pour la determination du genre. La comparaison des 
formules chromosomiques des divers genres a egalement ici une 
grande valeur; elle a permis a SnınJı de reconstituer la phylog£enie 
probable des especes d’Aphidinae qu’il a etudiees. « The number of 
chromosomes and specific body characters are so closely related 
that we can safely judge the evolutional scale of any Brad by its 
numbers of chromosome. » 

Nous montrerons par an exemples comment SnınJı a pu 
classer, sur des donnees cytologiques, des especes dont la position 
systematique etait douteuse. Certaines, en eflet, etaient considerees 
comme appartenant Aa un genre distinet Tuberolachnus par quelques 
systematiciens. Pour d’autres auteurs, ıl fallait les classer dans le 
genre Pterochlorus. Un nombre de chromosomes bien different 
confirme le bien-fonde de la premiere hypothese. Euceraphis japonica 
presente une formule tout & fait similaire ä celle de Symydobius 
kabae et tres differente de celle d’Euceraphis betulae, et ne peut 
done &tre consider comme un Euceraphis. 


b) Heteropteres. 
PROKOFIEwA (1933) a etudie les caryotypes de 11 especes 


appartenant au genre Corixa. Chez les trois sous-genres: (allicorixa, 
Corixa et Macrocorixa, les chromosomes sont au nombre de 24 (2n) 
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et de morphologie tres semblable. On note cependant chez Macro- 
corixa un grand element bien typique. La formule generale de la 
famille peut s’exprimer de la facon suivante: 

n=1M, +2M +6A+a+m+X-+Y. 

La grosseur des chromosomes m, M,, X et Y varie suivant les 
especes. Mais la disposition des chromosomes a la premiere cinese 
de maturation est la meme, sauf chez l’unique espece etudiee du 
genre Macrocorixa. 

En resume, on peut diviser les Corixidae en trois groupes caryo- 
logiques d’apres la disposition des chromosomes a la premiere 
cinese de maturation, leur grosseur et certaines particularites des 
chromosomes m et des chromosomes sexuels. Le premier groupe 
comprend 6 especes appartenant au sous-genre (oorixa et 2 appar- 
tenant au sous-genre Callicorixa. Le deuxieme groupe comprend 
deux especes qui appartiennent egalement au sous-genre (allicorixa 
mais ont des caracteres morphologiques qui leur sont propres !. 
Le troisieme groupe comprend le sous-genre Macrocorixa dont on 
pourrait faire un genre. 

Le sous-genre Callicorixa est fonde sur des caracteres assez peu 
nets et on peut rassembler les sous-genres Corixa et Callicorixa en 
un genre (allicorixa. 

Sı l’on compare ces donnees avec les caracteres eytologiques 
d’especes etudiees dans d’autres familles d’Heteropteres par divers 
auteurs, on peut conclure que le caryotype de ce groupe est 
caracterise: 

1° Par l’aspect ovale et allonge des chromosomes dans les sperma- 

togonies; 

2° Par la disposition des chromosomes en anneau ä la metaphase 

des cineses reductionnelles dans la lignee mäle; 


3° Par la presence dans la plupart des familles d’un petit chromo- 
some dont le comportement est toujours identique; 

4° Par le fait que les heterochromosomes subissent une premiere 
division de maturation equationnelle et une deuxieme division 
reductionnelle; 


5° Par la position centrale de l’heterochromosome dans la 
deuxieme cinese de maturation. 


! Gertains systematiciens les placent dans un sous-genre special Anticorixa. 
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labiles dans le groupe. Ce sont: 


1° Lenombre des chromosomes (tres variableden =bän = 20); 
2° La grosseur du chromosome m; 


3° L’aspect du chromosome sexuel. 
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Rıca. 


De gauche A droite: premieres divisions reductionnelles de Naucauris cimicoides 
(d’apres StEopoE 1929), de Corıxa distincta (d’apres PROKoFIEwA) et de 
Notonecta shooterii (d’apres BROwNE 1916). 

(D’apres une figure de PROoKoFIEwA 1933.) 


Tout ceci nous montre que chez les Hemipteres heteropteres les 
elements variables du caryotype ne caracterisent pas des grandes 
unites systematiques, mais seulement des especes ou des races. 


IV. Les Nevropteres. 


Nous rappellerons les conclusions tirees par NAVILLE et DE 
Beaumont (1933-36) qui ont &tudie les formules chromosomiques 
de 28 especes diflferentes et ont donne un tableau general resumant 
nos connaissances sur les chromosomes des Nevropteres. 

Dans la famille des A/yrmeleontidae (6 especes), «il est tres 
diffieile de savoir, dans l’6tat actuel de nos connaissances, comment 
a pu s’effeetuer le passage d’une formule chromosomique a une 
autre >». 

Par contre, dans celle des Ascalaphidae, «l’hypothese de 
ROBERTSON permet de rendre compte des deux formules observees » 
(20 chromosomes chez Ascalaphus ictericus corsicus, dont 1 paire 
de V; 22 chromosomes chez Ascalaphus libelluloides et longicornıs 
sans que l’on note de V). 

Dans la famille des Chrysopidae (17 especes), on distingue 
4 groupes cytologiques; 2 de ces groupes peuvent &tre rattaches 
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un a l’autre par l’'hypothese de RogBErTson, les deux autres ne 
peuvent rentrer dans le schema general. Ces groupes eytologiques 
correspondent dans une certaine mesure aux donn6es acquises par 
l’etude des caracteres externes. Enfin, il est interessant de remarquer 
que le type de l’heterogametie est le m&me chez les 3 ordres des 
Megalopteres, Raphidiens et Nevropteres. Il y a ainsi une certaine 
similitude eytologique entre ces 3 ordres, ce qui est A rapprocher 
du fait que certains systematiciens les reunissent dans un me&me 
groupe: les Planipennia. 

Au contraire, les Panorpoidea ont un type d’heterogametie 
different. 


V. Les Archipteres. 


Ocuma (1950) a etabli les formules chromosomiques de 16 especes 
appartenant aux familles des ZLibellulidae, Aeschnidae et Calo- 
pterygidae. 

Dans toutes les especes etudiees, il existe un mierochromosome 
dans les spermatocytes de premier ordre. La taille de cet element 
peut etre extr&mement petite ou presque egale A celle de l’hetero- 
chromosome, avec un grand nombre de tailles intermediaires. 

L’evolution des formules chromosomiques dans ce groupe se 
serait effectu6ee par la reduction de taille d’un autosome pouvant 
aller jusqu’a sa disparition. On aurait ainsi une formule: n=13a+X 
puis une formule 12a +n-+ X et enfin 12a + X; par des pro- 
cessus semblables on arriverait a avoir la formule la plus simple 
trouvee jusquiici: San + X. 

Il est a remarquer que, dans cet ordre, les varıations du nombre 
de chromosomes ne se trouvent pas seulement chez des especes 
appartenant ä differentes familles mais aussi dans celles d’un meme 
genre. 

Les Libellulidae et les Calopterygidae presentent dans tous les 
cas etudies (sauf un) un nombre haploide egal a 13. Par contre, 
les Aeschnidae montrent un nombre variant de 10 & 1A. 

Les Odonates ont des secondes divisions de maturation de deux 
types differents; un de ces types se rencontre chez les Libellulinae, 
l’autre chez les Aeschnidae. Il est particulierement interessant de 
noter qu’une espece dont la position systematique est assez speciale 
a le m&me mode de division que les Aeschnidae. Gette espece appar- 
tient bien a la famille des Zibellulidae, mais plus specialement & la 
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sous-famille des Cordulinae qui presente certaines aflinites avec les 
Aeschnidae. 

Les Calopterygidae ont un type de division semblable ä celui des 
Aeschnidae; ils doivent done 6tre rapproch6s de ceux-ci, ce qui est 
d’ailleurs confirme par certains caracteres systematiques. Dans 
d’autres cas, OGuMmA se base sur des caracteres tels que la morpho- 
logie des spermatozoides pour resoudre certains problemes syst6- 
matiques. 


VI. Les Lepidopteres. 


BELIAJEFF (1930) a etudie les chromosomes de 38 especes de 
Lepidopteres et a utilise les r6sultats etablis dans ce groupe par 
les differents auteurs. Son etude porte au total sur 94 especes. Le 
nombre de chromosomes ä l’etat haploide varie de 11 a 87. Il peut 
fluctuer largement & l’interieur d’un me&me genre (11, 14, 28, 30 
dans le genre Orgyia par exemple). Il est cependant des familles 
olı le nombre varie dans des limites peu &etendues (exemple: Sphin- 
gidae, n varie de 27 a 39 chez 13 especes). 70% des especes etudiees 
chez les papillons sont caracterisees par un nombre situe entre 
28 et 31. Les chromosomes sont d’une grande uniformite. Dans 
10 especes seulement, il existe un chromosome que l’on peut 
distinguer des autres gräce a sa grande taille: « Somit erweisen sich 
die soeben beschriebenen Merkmale des Karyotyps — die Grösse 
und Form der Chromosomen — in der Ordnung der Lepidopteren 
in dem Masse gleichartig und wenig differenziert, dass wir sie nicht 
weiter betrachten ». 

Les differentes formules chromosomiques trouvees sont certaine- 
ment derivees les unes des autres par des phenomenes de fusion 
et de fragmentation & partir d’un nombre fondamental que 
BELIAJEFF estime tres voisin de 30. Cette constatation l’a amene 
a rechercher l’origine des Papillons dans le groupe des Trichopteres, 
qui a un nombre fondamental egal a 30. 

Notons encore que SEILER a £etabli que des phenomenes de 
fragmentation ou de fusion de chromosomes peuvent se produire 
a l’interieur d’une espece chez les Papillons (Phragmatobia fuligi- 

nosa — Solenobia pineti). 

Ainsi Phragmatobia fuliginosa presente une race än = 28 chro- 
mosomes, et une autre a n = 29 chromosomes. Chez la premiere, 
un des chromosomes est quatre fois plus long que les autres, chez 
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la deuxieme, il existe un chromosome trois fois plus long que les 
autres. Les recherches eflecetuees sur les hybrides ont montr& que 
le grand chromosome de la race A 28 copule simultanement, lors 
de la reduetion chromatique, avec le grand chromosome et un petit 
chromosome de la race ä 20. 


VII. Les Nematodes. 


L’Ascaris megalocephala presente dans ses elements germinaux, 
soit un grand chromosome (race univalens), soit deux grands 
chromosomes (race bivalens) en forme d’anse. L’&tude des premiers 
stades de la segmentation a montre que dans les cellules qui ne 
donnent pas naissance aux elements germinaux les grands 
chromosomes en forme d’anse subissaient une fragmentation. Ce 
phenomene determine la formation d’un grand nombre de petits 
chromosomes en grains (52 chez les mäles et 60 chez les femelles 
d’apres Geintrz dans la race univalens). 

La condition des chromosomes realises apres la fragmentation 
semble bien &tre primitive !. En eflet, des especes comme Ascaris 
lumbricoides ont 2n = 43 chromosomes chez les mäles, 48 chez les 
femelles. « Nach der Diminution erst, kann man die Lumbricoides- 
Chromosomen den kleinen Megalocephala-Chromosomen homolog 
setzen ?. » 

Warron (1924) a etudie la spermatogenese de 16 especes de 
Nematodes et examine les resultats obtenus jusqu’alors dans ce 
groupe par divers auteurs. Les relations entre les donnees cyto- 
logiques et la position systematique des especes etudiees sont les 
suivantes: 


1. Le phenomene de fragmentation des chromosomes dans la 
lignee somatique est restreint a la seule sous-famille des Ascarinae 
(avec une exception: (ontracaecum incurvum), ou ıl se rencontre 
chez toutes les especes etudiees. 

(Le Contracaecum incurvum presente d’ailleurs une position 
systematique tres discutee.) 


2. «The development of the compound chromosome in the 
germ cells of certain of the parasitic Nematodes closely parallels 
! I] y aurait done eu un processus de fusion des petits chromosomes dans 


les elements germinaux. 
2 GEINITZ: Archiv f. Zellf. 13. 1915, p. 623. 
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what is known of the phylogeny oi these same species from the 
morphological and other standpoints, thus giving an added eri- 
terion in the study of this puzzling group » (p. 229). 

Ainsi, partant de formes relativement simples comme Syphacia 
obvelata chez lesquels les chromosomes somatiques sont semblables 
a ceux observes dans les elöments germinaux, on arrive par toute 
une serie de formes plus compliquees aux especes les plus hautement 
specialisees comme Ascarıs megalocephala, chez lequel chacun des 
chromosomes des elements germinaux est equivalent A 36 chromo- 
somes somatiques. 


3. Seul en dehors des Ascaridae, Ganguleterakis spumosa pre- 
sente des X fragmentes en plusieurs elements. Or cette espece est, 
au point de vue morphologique, intermediaire entre les Ascaridae 
et les Heterakidae. 


4. Les Ascaridae presentent une grande diversite dans leur 
nombre de chromosomes (den =1 An = 34 dans les elements 
germinaux et de2n — 16&2n — 101 dans les el&ments somatiques); 
cette variabilite des caracteres eytologiques doit &tre mise en rapport, 
avec la grande heterogeneite des caracteres systematiques dans 
cette famille. Au contraire, des genres bien homogenes comme 
Heterakis presentent, dans toutes les especes etudiees, le meme 
nombre de chromosomes. 


VIII. Les Hirudinees. 


WEnprowsKY (1928) etudie les formules chromosomiques chez 
11 especes d’Hirudines. Les nombres trouves sont 2n —= 16, 18, 26, 
28, 32. Il est remarquable que le nombre le plus bas correspond ä 
des formes primitives comme Protoclepsis tesselata et Acanthobdella 
peledina. L’auteur retrouve une formule tres voisine a 16 elements 
chez Branchiobdella astacı, Oligochete qui oflre de grandes aflinites 
avec les Hirudines. Les formes a 32 chromosomes seraient derivees 
d’une espece a 16 par tetraploidie; les especes a 18, 26, 28 se seraient 
egalement developpees ä partir d’une forme a 16 mais par des 
processus de polysomie et de fragmentation. Cette interpretation 
de l’evolution des formules chromosomiques chez les Hirudines est, 
a notre avis, assez hypothetique. 
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Notons que la ceytologie des Poissons n’a encore et& que trop 
peu etudiee pour que nous puissions en tirer des conclusions 
d’ordre systematique. 


a) Batraciens. 


Marrney (1955), p. 300, remarque qu’avant l’apparition recente 
des travaux jJaponais, nos donnees sur la cytologie des Batraciens 
etaient par trop imprecises pour pouvoir etablir des formules en 
elements atelomitiques telles que la theorie de RoBErRTsoN les 
reclame. Beaucoup des donnees sur les Urodeles etaient d’ailleurs 
erronees. 

Maxıno (1952) a etablı soigneusement les formules chromo- 
somiques des 5 especes suivantes d’Urodeles: 


Hynobius retardatus 2n=40 (22V -+18I) = 621. 
) lichenatus 2n = 58 (18V + 401) = 761. 


Ges deux especes avaient et& confondues jusqu’a ce qu’InukAL 
(1952) les distinguät d’une facon indiscutable par une &tude ana- 
tomique. Leurs formules chromosomiques sont tres diflferentes, ce 
qui semble d’autant plus ceurieux que les deux especes d’Hynobius 
encore etudiees ont le meme nombre de chromosomes atelomitiques 
qu’Hynobius lichenatus. 


Hynobius tokyoensis 2n = 56 (20V + 36 I) = 761. 
) nigrescns 2n = 56 (20 V + 36 I) = 761. 


La cinquieme espece etudiee par MAakıno, Salamandrella keyser- 
lingii, a une formule assez differente de celles des Hynobius 2n = 
62 (12 V + 501) = 74 1, les chromosomes en V ayant des formes 
nettement distinetes dans les deux genres. 

« Ges donnees, bien etablies sur des figures dont la clarte ne laisse 
rıen a desirer, tendent done ä exclure les Urodeles de la serie des 
Vertebres, caracterises par un nombre fondamental de 48, dont 
par contre se rapprocheraient les Anoures, puisque, dans une note 
consacree ä trois Amphibiens de cet ordre, MAKıno arrıve aux 
conclusions suivantes: 


Rhacophorus schleegelii 2n = 26 atelomitiques — 52. 
Rana temporaria 2n = 26 probablement 22 atelomi- 
tiques + A telomitiques — 48. 
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Bufo sachalinensis 2n = 22 probablement atelomi- 
tiques = 44.» 

Dans un travail que nous n’avons pu nous procurer, paru en 
1934, Makıno a tent& de ramener A un m&me nombre fondamental 
les diflerents nombres de chromosomes trouv6s chez les Urodeles 
americains et Japonais. 


b) Reptiles. 
MartHey (1931) etudie les formules de 38 especes de Reptiles 
appartenant aux ordres des Sauriens, Ophidiens et Cheloniens. 
L’evolution de la formule chromosomique chez les Sauriens se 
concoit fort bien aA la lumiere de la theorie Robertsonienne. Les 
familles formant « le complexe iguanoide » ont les formules suivantes 


toutes reductibles A une formule fondamentale: 2n = 24 macro- 
chromosomes en bätonnet + 24 microchromosomes. 
Famille des Anguidae — 4161 +4V 
) » Xantusiidae DEE 63V 
) » Varanidae — SER 
)) » Helodermatidae — Sa ION 
) » Agamidae et des 
I guanidae — 12 V 


Il faut rattacher ä ce complexe les familles des Zonuridae, des 
Antellidae, des C'hamaeleontidae, chez lesquelles la formule typique 
primaire est un peu alteree. Les deux premieres familles seraient 
derivees des Anguidae, la derniere des Agamidae. 

Le second complexe est le complexe scinco-lacertoide qui est 
caracterise fondamentalement par la presence de 36 bätonnets de 
taille decroissante. MATTHEY suppose que ces bätonnets se com- 
posent de 24 macrochromosomes atelomitiques plus 12 bätonnets 
plus petits provenant des mierochromosomes fusionnes 2 A 2. Cette 
hypothese permet de retomber sur la formule du complexe iguanoide. 
On a dans le complexe seinco-lacertoide les formules suivantes: 


Lacerta 36 bätonnets + 0 V (+ 2 micro) 
Sceincus 28 bätonnets + A V 
Chaleides 20 bätonnets + 8 V 


Done processus Robertsonien tres net. 


1 MATTHEy, 1933, p. 301. 


512 MAX PERROT 

Un troisieme complexe, caracterise par les Geckos, presente une 
formule qui ne peut @tre rattachee A la formule generale trouvee 
dans les groupes pr6cedents. Il est interessant de noter que ce groupe 
tres ancıen, A caracteres systematiques bien partieuliers, a une 
formule chromosomique bien differente des autres Sauriens. 

Dans son second travail (1935), MATTHEY reprend le probleme 
de l’&volution de la formule chromosomique chez les Sauriens. 

Entre temps, un travail de Krenan a etablı la formule chromo- 
somique du Sphenodon. On concoit l’importance de cette formule 
sı l’on se rappelle que cette espece est le dernier repr6sentant vivant 
du groupe des Rynchoec£phales. 

Le Sphenodon a 36 chromosomes composes de: 


6 paires en V, 

$5 paires de bätonnets, 

1 paire de bätonnets tres courts, 
6 mierochromosomes. 


On voit que ces chromosomes reduits en elements atelomitiques 
sont au nombre de 48. Parmı ces 48 chromosomes, 24 ont donne, 
par une reduction graduelle de leur taille, les mierochromosomes 
caracteristiques des Iguanoides. 

Il est interessant de noter des aA present que PAınTEr admet 
que le nombre chromosomique fondamental des Mammiferes est 
egalement de 48. 

MATTHEY montre que sur 31 genres appartenant a 15 familles 
(il tient egalement compte des travaux de NAKAMURA parus de 
1928 a 1952), «le nombre chromosomial reduit aA son aspect fonda- 
mental par la theorie de ROBERTSoN se trouve 6tre egal 18 fois A 
48 et que les autres chiffres qui se presentent sont tres voisins de 
cette valeur: a l’exception de celui concernant les Eublepharidae (32) 
nous rencontrons en eflet 38, 42, 46 et 50 ». 

MATTHEY discute longuement dans ses deux travaux le rappro- 
chement que l’on peut faire entre la formule chromosomiale et la 
systematique chez les Reptiles. Nous eiterons le passage suivant, 
qui resume bien ses idees a ce sujet: 

«La formule chromosomiale peut done fournir des renseigne- 
ments, mais ceux-ci doivent ötre toujours rapportes a l’ensemble 
des caracteres. Ils n’autoriseront pas, a eux seuls, des conclusions 
preeises. Nous disposons avec ces formules d’un ceritere nouveau qui 
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pourra prendre une grande valeur sı les donnees qu’il apporte 
viennent renforcer des hypotheses etablies deja sur d’autres 
caracteres, mais qui isole, restera sans valeur. Une classification 
est d’autant plus naturelle qu’elle repose sur un nombre plus grand 
de caracteres varies: la eytologie, modestement, ajoute une unıte 
a la liste » (p. 310, 1933). 


ce) Oiseaux. 

Marruey (1934), dans une petite revision consacree aux chromo- 
somes des Oiseaux, montre que nos connaissances eytologiques 
sont encore fort reduites dans cette elasse. 

Beaucoup de resultats &etablıs avee des techniques insuflisantes 
ne peuvent ötre acceptes. Le nombre variable de chromosomes 


Fic. 4. 
Divisions spermatogoniales: a gauche d’un Agame; 
a droite d’un Poulet (d’apres WuıTE). 
(D’apres des figures de MArttuey 1934.) 


trouve dans une m&me espece par differents auteurs (chez le Poulet 
on a admis 2n — 32, 60-70, 66, 74), s’explique par le fait qu’ä 
mesure que la technique s’afline, certains &l&öments cessent d’etre 
bloques par les fixateurs et par consequent le nombre de chromo- 
somes trouve devient plus eleve. 

Les Oiseaux semblent presenter une grande homogeneite dans 
l’aspect de leurs chromosomes. « Tous ces Oiseaux possedent des 
cineses tres semblables avee distribution de la substance chroma- 
tıque en macro et mierochromosomes, fait qui, joint A une ressem- 
blance generale incontestable, tend a rapprocher les Oiseaux de 
certains Sauriens, les Iguanoides par exemple (pour la signifieation 
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de ce terme, voir MATTHEY, 1931) tout en les @eloignant des Tortues 
dont le type cinetique est assez different » (p. 36). 


d) Mammiferes. 


Nous rappellerons que MArrHueEy, dans un travail recent (1936), 
considere que les travaux sur la eytologie de ce groupe peuvent 6tre 
divises en trois periodes suivant la technique utilisee. Les travaux 
appartenant ä la premiere de ces periodes doivent etre &cartes, 
tout au moins en ce qui concerne les numerations et la morphologie 
des chromosomes. Beaucoup de travaux appartenant A la seconde 
periode ont permis d’etablir un nombre de chromosomes brut 
correct, mais la morphologie des chromosomes n’est guere respectee 
par des fixateurs comme le liquide de Bouın-ALten utilise dans un 
grand nombre de travaux classiques. La troisieme periode comprend 
les travaux eflectues avec des fixateurs depourvus d’acide acetique 
comme le melange de Mınoucht. 

Les deux travaux de cytologie comparee dont nous allons nous 
oceuper, appartiennent ä la deuxieme periode. Leurs conclusions, 
tirees d’une analyse imprecise des chromosomes, n’auront done 
qu’une valeur limitee. 

Painter (1925) a fait une etude comparee des chromosomes des 
Mammiferes. Chez les Marsupiaux, le nombre de chromosomes est 
variable (de 2n = 12 ä& 2n = 22). PAıntEer admet que la masse 
totale de chromatine demeure constante a travers les diverses 
formules. Chez les Eutheriens, le m&me auteur pense que le nombre 
fondamental est 48, parce qu'il se retrouve dans les groupes les 
moıins differencies (Primates, Insectivores, Chiropteres). Il suppose 
qu’a partir de ce nombre, les autres formules ont pris naissance par 
des phenomenes de fragmentation (formules a nombres plus elev6s), 
ou de fusion (formules a nombres moins &leves). Les nombres les 
plus eleves se rencontreraient chez les formes les plus diflereneiees 
(Ongules, Edentes (60 chromosomes)). 

Il est a remarquer que si beaucoup des nombres employes par 
PAıNnTER dans son etude sont exacts, d’autres sont errones. Ainsi 
le Chien, chez lequel cet auteur admet qu’il y a 52 chromosomes, 
en a 78 d’apres un travail recent de Mınoucmut. 

D’autre part, a l’interieur d’un ordre, les nombres sont encore 
plus variables qu’ils ne l’apparaissaient du temps de PAINTER 
(Canis familiarıs: 2n = 78, Felis domestica: 2n — 38). 
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Gross (1931) a etudie 15 especes et sous-especes de Rongeurs. 
Il a trouve que le nombre de chromosomes varie de 40 a 86. Dans 
une m6me famille, les Cricetidae (4 genres, 7 especes et sous- 
especes), le nombre de chromosomes varie de 48 a 54. La mor- 
phologie des chromosomes reste tres semblable. Au eontraire, pour 
d’autres familles (Muridae, Sceiuridae et Heteromyidae), la mor- 
phologie des chromosomes differe beaucoup d’une espece A l’autre. 
Chez les Sciuridae et les Heteromyidae, le nombre des chromosomes 
varie beaucoup (de 48 & 62 chez les premiers, de 44 ä& 86 chez les 
seconds). Il est a noter que la plupart des especes (16 sur 21 y 
compris les sous-especes) ont un nombre de chromosomes compris 
entre 40 et 54. 

Pour Gross, l’evolution des chromosomes chez les Rongeurs s’est 
effeetuee par des phenomenes de fragmentation et de fusion 
(phenome£nes qui ont pu modifier la morphologie des chromosomes). 
Mais d’autres facteurs (translocation, deletion, inversion) ont pu 
jouer aussi un röle important. 

Dans un travail recent, OGumAa compare les morphologies 
chromosomiennes de 4 especes de Muridae, a savoir: Rattus nor- 
vegieus (le surmulot), Rattus rattus (le rat noir), Mus molossinus 
(souris Japonaise), et Evotomys (Clethriomys) bedfordiae. 

Nous resumerons dans un petit tableau quelques-unes des 
donn6es acquises sur les chromosomes des Muridae par divers 
auteurs. 


MURIDAE. 


Sous-famille des Murinae. 
1. Rattus rattus 


Rattus rattus rattus Pıncus (1927) Dr WA) 
(37 at.+3V) 
—= As El 
Ocuma (1928-35) 20 = 2 Ai, 
Rattus rattus alexandrinus Cross (1931) 2n —= 40 
(38 at. +2 V) 
— DENE 
2. Rattus norcegicus Pıncus (1927) 2n = AD. 
PAINTER (1928) Din — 42: 


KOoLLER et 

DARLINGToN (1924) 2n = 40. 
Mınoucnı (1927) an = AN, 
MATTHEY (1936) 2a = #2) al 
OcumaA (1935) Dr ae 
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3. Mus musculus PAInTER (1927) Dr 40: 
CurriscHt (1932) 20 AN): 
MATTHEY (1936) an — 4Oat. 

4. Mus molossinus OcuMmA (1935) 2 = AN Ei: 

5. Mus wagneri Mınovcens (1927) 2n = 40 at. 


D’apres OGumA les formules chromosomiques du Rattus rattus 
et de sa forme alexandrinus different par un simple processus de 
fusion tel que l’a decrit RoBERTSoN chez les Orthopteres 

Rattus rattus et Rattus norvegieus (cette derniere espece doit 
s’appeler en realıte Epimys norvegicus) ont le m&me nombre de 
chromosomes, mais la longueur des grands chromosomes n’est pas 
la m&me dans les deux formes. 

Chez Mus molossinus les petits chromosomes sont relativement 
grands compares a ceux des Rattus, les trois especes de Mus etudiees 
presentent au contraire des formules tres semblables. 

Dans la sous-famille des Alicrotinae, OGumA a trouve chez 
Evotomys (Clethriomys) bedfordiae 2n = 55 chromosomes atelo- 
mitiques. La morphologie de ces chromosomes est tres differente 
de celle trouvee dans les diverses especes appartenant ä la sous- 
famille des Murinae. 

MarrtHEY (1936) a etudie les chromosomes de quelques Apodemus. 
L’Apodemus sylvatieus presente 48 chromosomes & l’etat diploide. 
L’Apodemus flavicollis, tantöt considere comme une espece, tantöt 
comme une sous-espece de l’espece precedente, montre des carac- 
teres eytologiques identiques. 

Apodemus agrarius presente egalement 48 chromosomes. Les 
autres donnees cytologiques que nous possedons sur les Apodemus 
sont les suivantes: 


Apodemus speciosus aınu Zins] OcumaA (1934) 
) ) speciosus Zn = 48 TareısHı (1934) 
) agrarıus ningpoensis 2n— 48 TareısHnı (1934) 
) semotus 2n —= 48 TareısHı (1934) 


Si l’on compare les figures donnees par OGumaA et celles de 
MATTHEY chez Apodemus speciosus ainu et Apodemus sylvaticus, 
on est frappe par la ressemblance qui existe entre elles. 
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RAPPEL DE QUELQUES RESULTATS TROUVES EN CYTOLOGIE 
COMPAREE VEGETALE. 


En botanique, les &tudes de eytologie compar£e ont pris une telle 
extension ces dernieres ann6es, que nous ne saurions songer ä les 
examiner. Nous citerons seulement quelques exemples pour 
montrer l’importance de ces travaux dans la systematique de 
certains groupes. 

Nous devons remarquer d’abord que des processus comme la 
polyploidie et la polysomie, qui n’ont qu’un röle tres restreint chez 
les anımaux, jouent au contraire un röle important dans l’&volution 
d’un certain groupe de vegetaux. Toutes ces questions ont ete 
traitees magistralement par GuvEnor dans son livre sur la Varıa- 
tion. 

Parmi les etudes eytologiques les plus vastes et qui ont apporte 
le plus de lumiere dans la systematique d’un groupe, nous citerons 
les travaux eflectues sur les Crepis par des auteurs comme 
NAvAsHINn, BABCock, etc. 

Dans le plus recent travail paru sur ce mat£eriel, BaBcock et 
CAMERON comparent les karyotypes de 108 esp£eces et reconstituent 
l’evolution des formules chromosomiques dans ce groupe. L’appli- 
cation de ces donnees a la systematique a permis d’y etablir les 
sous-genres sur une base nouvelle et de preciser les relations phylo- 
genetiques des esp£eces. 

Brüun, dans un vaste travail portant sur 161 especes appartenant 
au grand genre Primula, a montre l’ımportance des donne6es 
eytologiques pour y distinguer des divisions systematiques. 

Brüvn discute la notion du karyotype. Un karyotype constitue 
pour lui l’unite systematique en cytologie comparee, tout comme 
l’espece est l’unitE employee en taxonomie. Un karyotype est 
caracterise: 


1° Par le nombre de chromosomes; 
20 Par la taille des chromosomes; 
3° Par leur forme; 


4° Par les differences relatives de taille existant entre les divers 
chromosomes; 


5° Par l’apparence des constrictions. 
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Dans le cas des Primula, les karyotypes caracterisent les sections 
que les systematiciens avaient etablies dans ce genre. « In respeet 
of the taxonomie-eytological relation of Primula, it may, on the 
whole, be said that the results of comparative karyology have been 
found of at least as great importance for taxonomy as reliable 
morphological characters » (p. 219, 1932). 

Brüun trouve que les karyotypes peuvent 6tre divises, d’apres 
certains caracteres communs a certains d’entre eux, en des unit6s 
d’un ordre plus eleve, les « karyoformes ». Ces karyoformes lui 
permettent de grouper les sections en sous-genres. 

DErLAuUnAY, comparant les karyotypes de trois especes de Muscari, 
montre qu'ils different par la longueur relative et absolue de leurs 
elements, le nombre total d’elöments et leur morphologie restant 
ıdentiques. Cette constatation l’a amene ä attribuer une grande 
importance pour l’evolution des especes dans un genre au processus 
de raceourcissement graduel des chromosomes. Il admet egalement 
que pour passer du karyotype d’un genre A un autre (Muscari ä 
Ornithogalum, par exemple), il est necessaire d’admettre l’existence 
de changements brusques atteignant la totalite de la cellule et 
conduisant & l’apparition d’une nouvelle organisation des chro- 
mosomes. 


CONCLUSIONS. 


Les etudes de cytologie comparee nous ont montre que le nombre 
de chromosomes est ä lui seul insuffisant pour permettre des 
conclusions applicables a la systematique. Il faut y ajouter 
toute une serie de caracteres portant sur leur taille, leur forme, 
leur mode d’insertion, ete.; l’ensemble de ces caracteres constitue 
le karyotype. 

Il existe certains groupes d’animaux qui presentent des chromo- 
somes tellement contractes et uniformes, et un nombre de chromo- 
somes si variable, möme a l’interieur d’un genre, que l’on ne peut 
guere y distinguer des karyotypes (cf. Lepidopteres). 

Le karyotype peut coincider avec des unites systematiques tres 
diverses. 


a) Avece de grands groupes comme les Gymnospermes, qui 
presentent une remarquable uniformite dans leurs chromosomes 
et chez qui le nombre haploide est presque toujours egal a 12. 
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b) Avec des familles comme les Acrididae, qui presentent egale- 
ment une formule chromosomique identique quant au nombre et 
a la forme des chromosomes. 

(Nous avons vu que la taille des chromosomes variait dans ce 
groupe et l’emploi que RoBERTSoN avait fait de ce caractere pour y 
distinguer les genres.) 

c) Avec un groupe de genres voisins (ex.: Haworthia, Gasterta, 
Aloe) !. 

d) Avec un genre (ex.: Orchis, Ribes, Aphididae (Snınvı). 

e) Avec les sections d’un grand genre (Primula). 

Dans ce cas, des etudes de eytologie comparee apportent une 
contribution tres eflicace a la syst&matique. 

f) Les karyotypes peuvent enfin differer largement a l’interieur 
d’un genre, sans coincider avec les divisions qui y ont &t& proposees 
par les taxonomistes. 


Ainsi chez Drosophila nous avons vu qu'il y avait un certain 
nombre de types de formules chromosomiques presentant d’ailleurs 
un aspect general similaire mais ne permettant pas d’effectuer des 
divisions dans ce genre. 

Les Crepis montrent &egalement une grande diversite dans leur 
karyotype. Mais dans ce cas, les chromosomes sont peu nombreux 
et il a ete possible d’identifier quatre paires de chromosomes A, B, 
C, D, qui peuvent se pröter ä diverses combinaisons. On a pu recons- 
tituer ainsi l’evolution des formules chromosomiques dans ce genre, 
evolution compliquee qui fait entrer en jeu toute une serie de 
processus distinets, a partir d’ancetres qui devaient eux-memes 
presenter une certaine diversite dans leur karyotype. 

Par contre nous avons vu que BorınG avait etabli que chez 
certains Hemipteres homopteres la variation intragenerique des 
formules chromosomiques etait tres grande et que, d’autre part, 
l’aspeet tres semblable des chromosomes ne permettait aucune 
comparaison des diverses formules chromosomiques entre elles et 
par consequent aucune application ä la systematique de ce groupe. 

Nous avons vu que, dans un groupe comme les H&mipteres 
heteropteres, qui, au premier abord, semble presenter des karyo- 
types extr&mement varıables jusque dans un m6me genre, PROKO- 


I Voir SHARP, pp. 129-130. 
REvUE Suisse DE Zoot. T. 45. 1938. 39 
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FIEWA avalt pu mettre en evidence certains caracteres ceytologiques 
communs & tout le groupe. 

Enfin, certains auteurs ont montre qu’en dehors des karyotypes, 
des caracteres eytologiques assez divers (allure de la deuxieme 
cinese, aspect general de la spermatogenese, forme des spermato- 
zoides, etc.) demeuraient constants dans un groupe taxonomique et 
pouvaient done 6tre utilises comme caracteres systematiques dans 
des cas douteux {cf. OGumAa, travail sur les Odonates). 


La variation chromosomique intraspecifique. 


Nous avons encore constate qu’il pouvait y avoir diverses for- 
mules chromosomiques ä l’interieur d’une m&me espece. Nous ne 
faisons pas allusion aux cas bien connus de polyploidie ni de poly- 
somie, sı frequents dans le domaine vegetal, mais ä des formules 
differant par des processus de fragmentation ou par des differences 
morphologiques portant sur un certain element du complement, 
comme chez Gryllotalpa gryllotalpa et Drosophila pseudoobscura. 
Ges differences de formules chromosomiques doivent attirer parti- 
culierement l’attention du systematicien car, m&me dans les cas 
ou elles ne s’accompagnent d’aucune difference morphologique 
connue (Gryllotalpa gryllotalpa), elles correspondent ä des races 
geographiques. 

La dissemblance de l’equipement chromosomique amenant 
souvent une sterilite plus ou moins complete entre les deux races, 
il est permis d’admettre qu’elles se dissocieront de plus en plus 
l’une de l’autre dans la suite. Nous avons vu d’ailleurs que Droso- 
phila miranda, par exemple, qui avait ete longtemps confondue 
avec Drosophila pseudoobscura, etait en realite une espece distincte. 
Une comparaison serree des deux formes a, en eflet, permis A 
Doszuansky d’etablir qu’outre leurs differences d’ordre cytolo- 
gique elles presentaient certains caracteres morphologiques et 
surtout physiologiques qui les differenciaient. 

Nous devons faire remarquer d’autre part qu’il est hors de doute 
que les variations du nombre de chromosomes trouvees ä l’interieur 
d’une espece chez beaucoup de Mammiferes et chez les Oiseaux 
par divers auteurs, doivent &tre attribuees a des questions de 
technique. L’existence de races chromosomiques ne doit etre 
admise qu’avec beaucoup de prudence et d’esprit critique. 
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Ainsi, chez le Chat, WınıwArTER (1934) trouve 36 chromo- 
somes dont 2 X chez la chatte (vari6t& belge) et 35 chez le chat 
(1 X). Mınoucnı, OGuMmA, dans des chats japonais, trouvent 38 
chromosomes dans les deux sexes. 

D’apres MArtnuey (1936), les Chats d’origine suisse ont egale- 
ment 38 chromosomes. L’hypothese admise par WINIWARTER 
qu’il y aurait deux races chromosomiques de Chats ne saurait etre 
admise car «sı (elles) existaient elles seraient interfecondes entre 
elles, &tant donne le desequilibre des genomes paternels et maternels, 
et ce fait aurait attire l’attention puisqu’il ressort des considerations 
ci-dessus que les deux types seraient melanges en Europe. Je crois 
que les nombres 35 et 36 ne se rencontrent pas chez le Chat sinon 
dans des mitoses un peu « bloquees » (MATTHEY). 


La conclusion qui se degage de cette revision des etudes de 
cytologie comparee est done que les karyotypes peuvent caracteriser 
des divisions systematiques tres differentes. Les processus qui sont 
responsables de leurs variations sont en eflet fort divers et, dans 
un groupe systematique donne, le röle preponderant est joue tantöt 
par l’un d’entre eux, tantöt par un autre. 


La variation des karyotypes en cytologie animale. 


Quel est le processus qui Joue le principal röle dans la transfor- 
mation des karyotypes en cytologie anımale ? 

Nous citerons ce passage de GUYENOT, qui montre l’importance 
des phenome£nes de fragmentation et de fusion: 

«Enfin des phenomenes de fragmentation et de soudure des 
chromosomes peuvent, en modifiant la formule chromosomique, 
donner des races nouvelles que des mutations factorielles seraient 
capables de separer de plus en plus de la forme parente. Il semble 
que de tels phenomenes ont dü etre particulierement efficaces dans 
la differenciation des especes animales. ! » 

On comprend done que la notion d’un nombre fondamental 
auquel on peut ramener, par des processus simples de fragmentation 


! La Variation et l’Evolution, t. I, p. 359. 
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ou de fusion, n’'importe quelle formule chromosomique dans un 
groupe donne ait jou6 un röle si important dans les &tudes de 
eytologie comparee animale. Les travaux de MATTHEY sur les 
Reptiles constituent un des sucees les plus marques de l’appli- 
cation de cette theorie dans un groupe tres vaste. 

Nous pensons @galement que la decouverte de l’eflet de position 
peut nous ouvrir des vues nouvelles sur l’importance des mutations 
chromosomiques. Voici une citation de DOBZHANSKY qui preeise 
cette idee: 

«All these data indicate that the process of race and species 
formation may be resolved into at least two components: the genic 
differentiation and the differentiation in the chromosome structure. 
These two components seem virtually independent, but the pheno- 
mena of position efleets may lead us to a recognition of an ultimate 
connection between the two. It should, however, be emphasized 
that the differences between races and species may be in some 
cases predominantly genic, and in others predominantly chromo- 
somal in nature. » 1 

Il est d’ailleurs bien evident que des processus atteignant la 
structure des chromosomes, comme les translocations et les inver- 
sions, et difficilement observables directement, ont joue un grand 
röle dans la differenciation des formules chromosomiques. Nous 
avons vu, d’ailleurs, que l’etude des glandes salivaires chez les 
Dipteres avait permis de confirmer ces vues par l’observation 
directe. 


L’application des donnees cytologiques a la systematique. 


Lorsqu’on effectue des etudes de cytologie comparee, ıl faut se 
souvenir: 


1° Que des especes tres differentes peuvent avoir le meme 
karyotype; 
a) Des mutations geniques peuvent ä elles seules amener la 


differenciation de deux especes sans que la structure des 
chromosomes soit atteinte; 


1 « The Y Chromosome of Drosophila pseudoobscura ». Genetics, t. 20, p. 374. 
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b) Des mutations chromosomiques comme les inversions, par 
exemple, atteignant la structure meme) des chromosomes 
peuvent jouer un röle dans l’evolution des caracteres 
morphologiques externes; 


2° Des especes voisines peuvent avoir des karyotypes tres 
dıifferents; 

a) Certains auteurs admettent qu’il peut se produire des 
changements brusques qui ont pour resultat de remanier 
completement la morphologie des el&öments d’un karyotype 
(Wınson); 

b) On peut admettre egalement que des processus connus, 
combines entre eux (translocation, deletion, fusion secon- 
daire, etc.) sont suflisants pour faire deriver l’une de 
l’autre des formules chromosomiques de morphologie tres 
differente (NAVASHIN); 


c) La morphologie des chromosomes peut £tre aflectee par des 
mutations geniques (DARLINGTON). 


Neanmoins, sı les karyotypes des differentes especes dans un 
groupe taxonomique presentent des caracteres suflisamment nets 
pour les differencier les uns des autres, ils peuvent &tre employes 
comme caracteres systematiques, ainsi que nous l’avons montre 
par de nombreux exemples dans cette revision. 

En definitive le karyotype ne doit jamais &tre employe comme 
caractere systematique unique, mais bien comme un caractere 
auxiliaire qui peut confirmer ou infirmer les hypotheses etablies sur 
des caracteres externes ou anatomiques dans des cas controverses. 

Nous citerons pour terminer une traduction d’un passage de 
SHARP ! qui resume bien les relations existant entre la ceytologie et 
la syst&matique: 

« Ainsı, il peut arrıver que des individus de meme lignee ou des 
groupes etroitement allıes montrent des differences marquees. 
Par contre, les m&mes karyotypes peuvent caracteriser des especes 
morphologiquement tres dissemblables. Evidemment la differen- 
ciation des genres, especes et varietes a implique des modifications 
d’ordre genetique qui ne sont pas observables direetement dans les 


I Introduction to Cytology, 1934, p. 131. 
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substances nucleaires, aussi bien que des changements qui modi- 
fient le chromosome d’une facon plus visible. Cependant, ces 
considerations etant presentes A l’esprit, le fait suivant demeure: 
les caracteres chromosomiques aussi bien que les traits exterieurs 
peuvent rendre de grands services dans la solution de beaucoup 
de problemes d’ordre taxonomique et phylogenetique. Celui qui 
etudie de tels problemes ne peut plus se permettre dorenavant, 
d’ignorer les faits apportes par la eytologie. » 
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CHAPITRE II 


Etude critique des travaux eytologiques effeetu6s chez les Pulmones 
et technique. 


1. ETUDE CRITIQUE. 


Dans un travail publie avec J. L. PERROT, consacre a la formule 
chromosomique de l’Helix pomatia, nous avons montre que les 
nombreux travaux sur lesquels etaient bases les deux nombres 
chromosomiques generalement admis chez cette espece (12 et 24) 
pouvaient donner lieu & des critiques. 

En effet, les numerations de chromosomes ont et& souvent faites 
incidemment par des auteurs qui decrivaient les divers stades de la 
spermatogenese ou qui s’interessaient surtout au probleme de la 
differenciation des deux lignees mäle et femelle. Nous avons donc 
et& amenes A admettre que les nombres 12 et 24 etaient bases sur 
des observations trop impreeises pour etre conserves. Par contre, 
le travail de NavıLLe, qui a effectu& des num6rations en tres grand 
nombre, doit &tre retenu. 

Certains travaux eflfectues sur d’autres especes de Pulmones 
peuvent donner lieu ä des remarques similaires; par exemple, 
celui de BurescH sur Helix arbustorum. Il nous reste A examiner 
les travaux de Soos chez la m&me espece, et ceux de BALTZER et 
KLEınert sur Helix hortensis, nemoralis et vindobonensis. Nous 
le ferons quand nous exposerons nos observations personnelles 
sur ces esp£ces. 

Les resultats etablis chez les Limacidae et Limnaea stagnalıs par 
J. L. PERRoT nous semblent donner toutes les garanties indispen- 
sables & une etude comportant des numerations chromosomiques. 

Nous donnons un petit tableau resumant nos connaissances sur 
les chromosomes des Pulmones. 
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Stylommatophores. 


Helicidae. 
H. pomatia NAVILLE n = 18 
J.-L. PError et M. Perror n = 27 
J.-L. PERROT n — 27 (lignee femelle) 
Pour les travaux anterieurs, voir travail de 
J.-L. PErRoT et M. PERRoT. 
H. nemoralis KLEINERT n = 24 
H. hortensis KLEINERT n = 24 BALTZER n = 2 
H. vindobonensis BANnZERENE 5 
H. arbustorum Soos n = 24 + m + 1 nucleole 


Buresch n = 24 

Succineidae. 

Succinea ovalıs HickMAnN n = 20 
Polygyridae. 

Polygyra appressa PENNYPACKER n — 31 (lienees mäle et femelle) 
Artonidae. 

Arion empiricorum Lams n=1 
Limacıdae. 


(op) 


Limax maxımus SER 
Limax cinereoniger n=30 +X 
Agriolimazx agrestis ) J.-L. PEerror n=29 + X 
Lehmania marginata | n=23+X 
Limax tenellus | n=23+X 
Basommatophores. 
Limnaea elodes LinviLLe il 
Limnaea stagnalıs, 
var. Rhodani J.-L. PError n = 18 (lignees mäle et femelle) 


Tous les nombres cites concernent la lignee mäle, sauf indication contraire. 


2. TECHNIQUE. 


Fixation. 


Nous prelevons l’ovotestis chez les anımaux fraichement tues en 
le separant le mieux possible du foie. Cette operation doit se faire 
tres rapidement, afın que la glande n’ait pas le temps de subir un 
commencement de dessication. Si la glande est tres grande, on a 
avantage a la couper en deux ou trois fragments, afin que le 
fixateur puisse penetrer plus facilement. Nous avons essay& de 
nombreux fixateurs et nous nous sommes arretes finalement aux 
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liquides de ZEnker et de Mann. Le liquide de ZEnKER a une action 
beaucoup plus brutale que celui de Mann, mais il est souvent tres 
utile pour efleetuer des numerations prophasiques, parce qu'il 
contracte les tetrades, ce qui les rend aisement denombrables. 
Nous devons d’ailleurs remarquer que le liquide de ZENKER nous 
a donne& chez certaines especes des figures remarquablement fines. 
Le liquide de Mann, comme l’a deja montre J. L. PErRoT pour 
les Limacidae, est un fixateur qui donne des resultats remarquables 
chez les Pulmon6s. Nous l’avons employe surtout pour des nume- 
rations metaphasiques et presque exclusivement chez certaines 
especes dont les figures 6taient partieulierement difficiles A 
interpreter. 

Notons que le temps de la fixation est tres important et que pour 
un materiel aussi delicat et aisement impregnable qu’une glande 
hermaphrodite de Pulmon6, on a avantage ä proceder ä des fixations 
tres courtes. Nos meilleurs resultats ont &ete, en eflet, obtenus avec 
des pieces fix6es de 10 a 25 minutes dans le liquide de ZENKER, et 
de 1 a3 heures dans le liquide de Mann. Apres la fixation les pieces 
doivent ötre consciencieusement lavees A l’eau courante. La 
deshydratation s’effeetue rapidement en passant les pieces dans 
des bains d’alcool a 30, 70, 90 et 100°. Comme eclaireissant, nous 
avons employe le toluol. On procede enfin a l’inelusion dans deux 
bains de paraffine. 


Coloration. 


Nous avons colore nos preparations suivant la methode classique 
a I’hematoxyline ferrique de HEIDENHAIN; nous avons egalement 
eflectue, A titre de contröle et dans des cas oü nous avions des 
doutes sur l’existence d’un nucleole dans les prophases, certaines 
preparations suivant la methode de FEULGEN. 

Nous devons noter que, chez certaines especes, on doit proceder, 
avant la coloration, a un blanchiment des preparations. Nous 
l’avons eflfectue soit en passant les pr&eparations dans un bain de 
terebenthine, soit en utilisant Ja methode a l’eau oxygenee. 


Epoque et methode pour efjectuer les numerations. 


De nombreux essais sont necessaires pour determiner l’epoque 
ou l’on trouve des divisions reductionnelles en grand nombre. Les 
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preparations que nous avons faites provenaient toujours de glandes 
fixees le plus vite possible apres la capture d’animaux trouves dans 
la nature. Nos numerations ont et& efleetuees sur des ovotestis 
dont les elements mäles &taient en pleine &volution. Nous avons 
toujours evite d’etudier les chromosomes d’elöments ayant subi 
une poussee artificielle, comme l’on peut aisement en obtenir en 
laboratoire en hiver. 

Une fois que l’on a des preparations de glandes arrivees A un 
stade de la spermatogenese favorable aux numerations, il ne faut 
etudier que les coupes de pieces parfaitement fix6ees et colorees. 
Ges preparations de choix sont etudiees minutieusement et l’on 
dessine les figures qui semblent ne donner lieu ä aucune critique. 
Nous nous sommes fix& comme regle de ne jamais « numerer » que 
des figures completes, c’est-ä-dire entierement comprises dans une 
coupe. Ceci nous a amene, pour pouvoir numerer les prophases, & 
faire des preparations relativement &paisses (de 11 &13 mierons). La 
numeration de prophases completes est absolument indispensable 
chez la plupart des Pulmon6s, comme l’a deja montr& NAVILLE, 
pour l’etablissement de resultats corrects. 

Par contre les mötaphases seules peuvent &tre employees dans 
un travail de eytologie compar&e comme celui-ci. Nous avons done 
dessine les meilleures figures de chromosomes en metaphase de 
premiere cinese reductionnelle que nous ayons trouvees. Ces figures 
forment la base des conelusions que nous tirerons de cette 
etude. 

Au point de vue du nombre de nume6rations, nous en avons 
effectue beaucoup sur les especes que nous avons etudiees au debut 
de nos recherches. Par la suite, notre technique ayant et& mise au 
point et notre experience s’etant accrue, nous nous sommes borne 
a un petit nombre de numerations (de 10 a 20 suivant les especes). 
Ces nume6rations ont 6t6& effeetuees principalement dans les prophases 
de premiere cinese reductionnelle.. Nous nous sommes surtout 
attache a ne compter les chromosomes que sur de tres bonnes figures 
et sur des preparations parfaitement fixees. 

Il aurait &t6 particulierement important pour notre travail 
d’etudier les chromosomes des divisions goniales, car ils ont ä ce 
stade des formes beaucoup plus variees que dans les divisions 
reductionnelles. Malheureusement, la eytologie des Pulmones est 
fort delicate, et les stades goniaux nous oflrent, chez la plupart des 
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especes, des figures trop difliciles a observer pour l’6tablissement de 
resultats valables (petitesse des noyaux, densite des chromosomes). 

Tous les dessins, sauf ceux de Succinea putris, ont ete executes 
a la chambre claire, papier au niveau de la table avec l’equipement 
optique suivant: oculaires 20 x, immersion 1/12, ce qui donne, 
apres reduction de 1/5, un grossissement d’environ 2800 x. Les 
dessins de Succinea putris ont &t& faits avec la combinaison optique: 
oculaires 20 x, immersion 1/16, ce qui donne, apres reduction 
de 1/5, un grossissement d’environ 3300 x. 
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CHAPITRE III 


Description des ehromosomes chez vingt espe£ces. 


Nous donnerons d’abord la classification des especes etudiees 
telle qu’elle est generalement admise actuellement !. 


SUPERFAMILLE DES HELICACEAE. 


Famille des Helicidae. 
Sous-famille: 
Helicinae Helix (Helicogena) pomatia L. 
Helix (Uryptomphalus) aspersa Müller. 
Helix (Cantareus) aperta Born. 
Cepaea nemoralis L. 
C’epaea hortensis Müller. 
Cepaea sylvatica Drap. 
Cepaea vindobonensis Pfeif. 
Pseudotachea litturata Pfeif. 
(= coquandi Morelet). 
Archelix (Archelix ss.) punctata Müller. 
Archelix ( Archelix ss.) hieroglyphieula Michaud. 
Archelix (Dupotetia) dupotetiana Terv. 


Helicigoninae Helicigona lapıcida L. 
Artanta arbustorum L. 

Fruticicolinae Hygromia cinctella Drap. 
Monacha incarnata Müller. 

Thebinae Theba carthusiana Müller. 

Helicellinae Helicella (Helicella ss.) obvia (Ziegler) 
Cochlicella acuta L. (Hartmann. 


Famille des Eulotidae. 
Eulota fruticum Müller. 


2 Nous nous sommes surtout servi des travaux de Hesse, MERMoD et 
GERMAIN. 
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SUPERFAMILLE DES SUCCINEACEAE., 
Famille des Suceineidae. 


Succinea putris L. 


Toutes nos numerations ont ete efleetuces sur des elements 
appartenant a la lignde mäle. 


Famille des Helieidae. 
Sous-famille des Helieinae. 


GENRE HELIKx. 


Ce genre comprend les especes ayant les appareils genitaux les 
plus compliques de la famille (glandes multifides tres ramifiees et 
sac du dard tres developpe). 


Helix (Helicogena) pomatia L. 


L’Helix pomatia est l’escargot «commun » de nos contrees ou 
«escargot de Bourgogne >. 


Etude critique des travaux anterieurs. — Nous avons deja vu que 
les nombres 12 et 24 devaient etre &cartes de la litterature !. Nous 
avons cherche dans un travail anterieur les relations qui pouvaient 
exister entre les individus ä 18 chromosomes trouves par NAVILLE 
et les individus a 27 chromosomes, nombre que nous avons toujours 
observe dans des animaux de provenance tres variee. 

Nos recherches ont montre que ce nombre 27 est certainement 
le nombre haploide normal de l’Helix pomatia. 


Origine des animaux. 
Geneve (jardins de l’Universit6). 
Pregny - Grand-Saconnex - Versoix (canton de Geneve). 
Val Ferret (2000 m. d’altitude, Valais). 
Lae Noir (1200 m. d’altitude, Fribourg). 
Saint-Gall (elevage). 
Götzendorf (Basse-Autriche). 
Cluj (Roumanie). 
New-York (probablement elevage italien). 


1 Voir J.-L. Perrot et M. Perrot, 1937. 
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Description des chromosomes. 

Nous avons effectue des numerations tres nombreuses (plus 
de 200) chez cette espece. Nous avons employ& comme fixateur les 
liquides de Mann, ZENKER et FLEMMING. 

A la premiere cinese de maturation, on trouve, dans les prophases, 
27 tetrades sensiblement de möme taille. 

Dans les plaques equatoriales les 27 elements sont arrondis et de 
grosseur tres semblable. 

A la deuxieme cinese de maturation, on trouve egalement 27 chro- 
mosomes dans les metaphases. 


Helix (Cryptomphalus) aspersa Müller. 


Cette espece n'est pas indigene en Suisse mais elle s’est acclimatee 
et est devenue assez commune dans nos jardins; elle se rencontre 
dans toute la region mediterraneenne. 


Anımaux etudies. 

A. Un individu provenant des environs de Geneve, fixe le 
18 juillet au liquide de Mann. 

B. Deux individus provenant de Geneve (jardins de l’universite), 
fixes le 15 juillet 1935 au liquide de ZENKER. 

C. Un individu provenant d’Oran (Algerie), fixe le 3 juin 1936 
au liquide de ZENKER. 

D. Un individu provenant de Cannes (Alpes-Maritimes), fixe le 
6 juin 1936 au liquide de ZENKER. 


Description des chromosomes. 


Prophase de premiere cinese de maturation, toujours 27 tetrades 
tres semblables. 

Metaphase de premiere cinese de maturation, 27 elements arron- 
dis plus ou moins pareils. 


L’allure de la spermatogenese est tres semblable ä celle observee 
chez l’Helix pomatia. 
Helix (Cantareus) aperta Born. 


La distribution geographique de cette espece est meridionale 
(region mediterraneenne). 
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Animaux etudies. 

Quatre individus provenant de Cannes, fixes le 18 juin 1936 au 
liquide de ZENKER. 
Description des chromosomes. 

Premiere cinese de maturation: 

a) Prophase: 27 tetrades sensiblement de m&me taille. 

b) Metaphase: les 27 elements sont tres semblables. 

L’allure generale de la spermatogenese chez cette espece est tres 


semblable a celles que nous avons observ£ees chez les deux especes 
precedentes. 


GENRE ÜEPAEA. 


Nous avons publie, avec J.-L. PErRoT, une monographie des 
Helix du groupe Cepaea dans laquelle nous avons tent& une compa- 
raison serree des quatre especes qui existent dans ce genre 
(€. hortensis, nemoralis, sylvatica et vindobonensis) en usant de 
points de vue tres varies. Nous avons egalement envisage les 
rapports existant entre les Cepaea et le Pseudotachea litturata. 


Nous rappellerons les principales donnees ceytologiques etablies 
par nous dans ce groupe. 


C’epaea nemoralis L. 


Cette espece est tres commune en Suisse; son aire de dispersion 
est l’Europe occidentale. 


Antimaux etudies. 


A. Un individu provenant des environs de Geneve, fixe en 
juillet 1931 au liquide de Mann. 


B. Deux individus provenant des environs de Geneve, fixes en 
juillet 1951 au liquide de Mann. 


CG. Trois individus provenant des environs de Geneve, fixes le 
15 juillet 1936 au liquide de ZENKER. 
Description des chromosomes. 
Divisıons gontales : 
Le nombre de chromosomes est tres diflieile a determiner de 
facon precise, mais l’on observe aisement une paire de grands 
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chromosomes en V; les autres chromosomes sont arrondis ou en 
forme de petits bätonnets plus ou moins recourbes. 


Premiere cinese de maturation : 

a) Prophase: on compte aisement 21 tötrades sensiblement egales 
et 1 nettement plus grande correspondant sans aucun doute 
a la paire de chromosomes en V des gonies. 


b) Metaphase: il est diflicile de trouver des plaques equatoriales 
ol tous les chromosomes sont dans un me&me plan. Seules 
cependant de telles figures doivent etre observees pour faire 
des nume6rations, car certains elements ont tendance ä se 
dedoubler plus vite que les autres. On distingue tres nette- 
ment 21 chromosomes arrondis et 1 gros chromosome en V. 


Deuxieme cinese de maturation : 


Metaphase: On peut compter 22 el&ments dont 1 nettement plus 
grand que les autres. 


Nos observations sont en desaccord avec celles eflectuses par 
KLEINERT. Cet auteur trouve 24 elements dans les metaphases de 
premiere cinese de maturation. Nous pensons que son erreur 
provient de ce que deux des elements etaient deja dedoubles dans 
les figures qu’il a numerees. 

Nous noterons que KLEINERT a trouve egalement 24 chromosomes 
chez Cepaea hortensis mais que BALTZER admet 22 chromosomes 
dans cette espece. Nous verrons que nos observations chez Cepaea 
hortensis sont tout ä fait en accord avec celles de ce dernier auteur. 


Cepaea hortensis Müller. 


Cette espece a une distribution geographique un peu plus septen- 
trionale et moins meridionale que la precedente; elle se rencontre ä 
partir d’une certaine altitude dans nos regions. 


Animaux etudies. 


A. Quatre individus provenant de Mezieres (Jorat), fixes le 
21 juin 1937 au liquide de Mann. 

B. Trois individus provenant de Mezieres, fixes le 21 juin 1937 
au liquide de ZENKER. 
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Les figures que nous avons 6&tudiees chez cette espece sont tout 
a faıt semblables a celles que nous avons observees dans l’espece 


precedent e. 
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Fıc. 6. 
A) Metaphases de premieres cineses de maturation: 
a gauche de ©. nemoralıs, 
a droite de ©. sylvatica. 


B) Premiere et deuxieme cinese de maturation de ©. hortensıs. 
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Cepaea sylvatica Drap. 


Cette espece a une ere de distribution greographique tres res- 
treinte, puisqu’on ne la trouve que dans le Jura franco-suisse et 
dans les Alpes occeidentales. 


Anımaux etudies. 


A. Quatre individus provenant du col de Crozet (Jura francais), 
fixes le 15 avril 1936 au liquide de Mann. 


B. Deux individus provenant du Val Ferret (Valais), fixes le 
10 yuillet 1956 au liquide de ZENKER. 


C. Quatre individus provenant du Creux de l’Envers pres Gex, 
fixes le 4 juin 1957 au liquide de ZENKER. 
Description des chromosomes. 
Divisions goniales : 


On distingue de nombreux petits chromosomes en V, une paire 
etant nettement plus grande que les autres, mais n’atteignant pas 
la grande taille des V caracteristiques des especes hortensis et 
nemoralis. 


Premiere cinese de maturation : 


a) Prophase: 25 tetrades de taille assez varıable. Nous devons 
noter la presence d’un plasmosome aussi grand que les chro- 
mosomes. 


b) Metaphase: Parmi les 25 elements, un est souvent plus grand 
que les autres et correspond probablement au grand V des 
gonies. 


Cepaea vindobonensis Pfeif. 


Espece de l’Europe centrale et orientale. 


Animaux etudies. 


A. Quatre individus provenant de Götzendorf (Basse-Autriche) 
fixes le 10 juin 1936 au liquide de Mann. 


B. Trois individus provenant de Götzendorf, fixes le 10 juin 1936 
au liquide de ZENKER. 
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Description des chromosomes. 


Nos observations confirment tout ä fait celles dejäa efleetuees par 
BALTZER sur cette espece. 


Divisions goniales : 


BALTZER donne une figure d’un stade de division goniale qu’il 
considere comme une metaphase; nous pensons qu’elle repr6sente 
plutöt une prophase tardıve. Comme cet auteur, nous avons 
observe dans les gonies la presence de chromosomes en bätonnets 
et en V; ces derniers n’atteignent pas la taille des V observes chez 
Cepaea hortensis et nemoralis. 


Premiere cinese de maturation : 
a) Prophase: 25 tres grosses tetrades assez semblables. 
b) Metaphase: 25 elements de tres grande taille. 


Pseudotachea litturata Pfeiffer (= coquandi Morelet). 


Cette espece se trouve des deux cötes du detroit de Gibraltar; 
en Europe elle est restreinte a une etroite bande autour de Malaga. 
Au Maroc elle est abondante surtout aux environs de Tetouan. 


Animaux etudies. 
A. Deux individus provenant de Tetouan, fixes le 20 juillet 1936 
au liquide de ZENKER. 
B. Deux individus provenant de Tetouan, fixes le 12 aoüt 1936 
au liquide de ZENKER. 


Description des chromosomes. 


Divisions gontales : 
On observe deux grands chromosomes en V rappelant ceux 
rencontres chez hortensis et nemoralıs. 


Premiere cinese de maturation: 

a) Prophase: On compte 22 tetrades, l’une d’entre elles est 
nettement plus grande que les autres et correspond evidem- 
ment ä la paire en V observee dans les gonies. 

b) Metaphase: On observe avec une grande nettete 21 elements 
arrondis et 1 tres grand element un peu recourbe. 
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A) Metaphases de premieres cineses de maturation de €. vindobonensis ; 
B) Metaphases de premieres cineses de maturation de Pseudotachea litturata 
(= coquandı). 


GENRE ARCHELIX. 


Anatomiquement le genre Archelix se distingue des autres 
Helicinae par la longueur de la portion libre de l’oviducte et par 
la presence d’une glande particuliere (glande de Hesse) situee 
pres de la partie anterieure du manteau. 
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Archelix (Archelix ss.) punctata Müller. 


L’aire de distribution geographique de cette espece est situee en 
Espagne, au Maroc et en Algerie. 

Animaux etudies. 

Deux individus provenant d’Oran, fixes le 8 aoüt 1936 au liquide 
de ZENKER. 

Description des chromosomes. 

Divisions goniales : 

Prophase: On observe des elements en grains et en bätonnets 
peu allonges; une paire de chromosomes est nettement plus grande 
que les autres, et en forme de V. 

Premiere cinese de maturation: 


a) Prophase: On compte 26 tetrades; une des tetrades est nette- 
ment plus grande que les autres. 

b) Metaphase: Les 26 chromosomes se composent de 25 elements 
arrondis et d’un element en forme de 8 nettement plus grand 
que les autres et insere A l’exterieur du fuseau. 


Deuxieme cinese de maturation : 


On identifie egalement a ce stade 1 chromosome plus grand que 
les autres. 


Archelix (Archelix ss.) hieroglyphicula Michaud. 


Cette espece est localisee dans le nord-ouest de la region d’Oran. 
Sa position systematique a ete tres discutee. PaLLary la considere 
comme appartenant au genre Alabastrina, mais il a ere& pour elle 
une nouvelle section Michaudia. Hesse, d’apres des donnees 
anatomiques, la classe parmi les Archelix et montre que les Alabas- 
trina sont fort eloignees des Archelix. 


Anımauzx etudies. 


Deux individus provenant d’Oran, fixes le 8 aoüt 1956 au liquide 
de ZENKER. 
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Description des chromosomes. 
Divisions goniales : 


Metaphase: On distingue nettement une paire de grands chro- 
mosomes en V. 


Premiere ceinese de maturation : 


a) Prophase: On compte aisement 26 tetrades. 


b) Metaphase: Les 26 chromosomes sont de taille tres differente; 
1 grand chromosome, insere a l’exterieur de la plaque equa- 
torıale, est partieulierement remarquable. 


Archelix (Dupotetia) dupotetiana Terv. 


Cette espece se trouve au Maroc et en Algerie (departement 
d’Oran). 


Animaux etudies. 

Deux individus provenant d’Oran, fixes le 18 aoüt 1956 au liquide 
de ZENKER. 
Description des chromosomes. 


Divisions goniales : 


Metaphase: Les chromosomes ont une forme arrondie, excepte 
une paire en forme de V et deux fois plus grande que les autres. 


Premiere cınese de maturation : 


a) Prophase: On compte 26 chromosomes de taille assez difle- 
rente, un grand chromosome au moins deux fois plus gros 
que les autres est toujours aisement discernable. 


b) Metaphase: Les 26 elements sont assez petits mais l’on 
distingue toujours parmi eux un chromosome nettement plus 
grand que les autres et qui occupe une position peripherique. 


Deuxieme cıinese de maturation : 


On compte 26 elements dont un grand legerement recourbe 
et qui est situe a l’exterieur de la plaque equatoriale. 
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Fıc. 8. 
A) Premieres cineses de maturation d’Archelix punclata ; 
B) Premiere cinese de maturation d’Archelix hieroglyphicula ; 


C) Premiere et deuxieme cineses de maturation d’Archelix dupotetiana. 
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Sous-famille des Helieigoninae. 


Les principaux caracteres particuliers des genitalia des Helieı- 
goninae sont les suivants: 


a) Deux glandes multifides longues, tubulaires et inserees sur le 
vagin pres de la poche du dard; 


b) Dard recourbe, avec deux aretes A son extremite; 
c) Canal et diverticule de la vesieule seminale longs; 


d) Diverticule reuni & l’oviducte par une mince membrane. 


Helicigona lapicida L. 


Cette espece se trouve en Europe occidentale et centrale; on la 
trouve dans le nord jusqu’en Norvege et en Suede. 


Animaux etudies. 


A. Un individu provenant de Versoix, fixe le 3 juillet 1956 au 
liquide de ZENKER. 


B. Quatre individus provenant de Fernex, fixes le 31 mai 1937 
au liquide de Mann. 


Description des chromosomes. 
Premiere cinese de maturation : 


a) Prophase: On compte 29 tetrades de taille assez semblable. 
Dans les prophases tardives, les chromosomes, tres contractes, 
sont faciles a compter car ils sont bien separes les uns des 
autres. 


b) Metaphase: Les 29 chromosomes sont de petite taille; nous 
avons trouve des stades oü les chromosomes se rassemblent 
pour se mettre au fuseau qui sont particulierement favorables 
pour les numerations. 


Artanta arbustorum L. 


La distribution geographique de cette espece est nordique; on 
la trouve dans toute l’Europe centrale, principalement dans les 
Alpes. 
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Animaux etudies. 


A. Deux individus provenant de Zernetz (Grisons), fixes le 
85 jun 1932 au liquide de Mann. 

B. Trois individus provenant de Geneve (jardins de l’universit6), 
fixes le 14 mai 1935 au liquide de ZENKER. 

GC. Un individu provenant des bords du Journan (Ain), fix& le 
2 juin 1936 au liquide de Mann. 


Critique des travaux effectues. 


Soos, dans un travail paru en 1910, trouve dans les plaques 
equatoriales des spermatogonies, approximativement 48 chromo- 
somes; mais il admet qu’il est diflieile de determiner le nombre 
exact 6tant donne la petitesse des cellules. Dans les prophases de 
premiere cinese de maturation, le plus grand nombre d’el&ments 
trouv6 par cet auteur est 21, mais il pense que le vrai nombre est 
tres probablement celui trouve par les auteurs (PLATNER, BOLLES- 
LEE, AncEL) chez Helix pomatia, c’est-a-dire 24. 

Nous ferons remarquer que Soos a eflectue ses numerations sur 
des coupes ayant 4 & 7 u d’epaisseur. Les noyaux prophasiques 
qu’il a etudies etaient done toujours tres incomplets, puisqu’ils ont 
environ 11 u de diametre. 

A la metaphase de la premiere cinese de maturation, S00S 
admet qu’il y a 24 chromosomes. De plus, deux tres petits chro- 
mosomes proviendraient du dedoublement d’un chromosome 
impair de petite taille. Enfin cet auteur decrit encore un chromo- 
some ou corps chromatique qui, a la fin de la metaphase, est 
rejet& dans le ceytoplasme. Soos pense que les deux petits chro- 
mosomes sont des heterochromosomes; le corps qui est rejete dans 
le eytoplasme serait le nucleole. 


Description des chromosomes. 
Premiere cinese de maturatıon: 


a) Prophase: Les numerations sont assez delicates, du fait du 
nombre eleve de chromosomes. En outre, certaines petites 
tetrades ont tendance ä se « bloquer » avec les plus grandes. 
Nous avons trouv6 30 elements; un nueleole est bien discer- 

: nable dans les prophases precoces; il subsiste d’ailleurs dans 
les figures plus tardives, ou il est diffieile a distinguer. 
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db) Metaphase: Il y a tendance tres nette au blocage de certains 
elements A ce stade. Aussi ne faut-ıl compter les chromosomes 
que dans des figures tres bien fix6es. Ges dernieres montrent 
30 elements de taille assez irr&guliere. Nous avons dessin& une 
plaque equatoriale coloree par la methode de FEULGEN, qui 
montre tres nettement 30 chromosomes. 
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A) Premieres cineses de maturation d’Artanta arbustorum ; 


B) Mise des chromosomes au fuseau et premiere cinese de maturation 
d’Helicigona lapieıda. 


Sous-famille des Frutieieolinae. 


Les caracteres de l’appareil genital partieuliers a cette famille 
sont les suivants: 
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1° Glandes multifides inserees sur le vagin au-dessus du sac du 
dard; 
2° Vesicule s&minale toujours depourvue de diverticulum; 


3° Epiphallus generalement tres developpe. 


Hygromia einctella Drap. 


Le genre Hygromia presente certains caracteres qui lui sont tres 
particeuliers dans son appareil genital. 

La distribution geographique d’Hygromia cinctella est nettement 
mediterraneenne; elle a penetre jusque dans le centre de la France 
et s’est acclimatee dans plusieurs stations de la Suisse oceidentale. 


Anımaux etudies. 


A. Deux individus provenant de Geneve (jardins de l’Universite), 
fixes le 11 mai 1937 au liquide de Mann. 


B. Quatre individus provenant de Geneve (jardins de l’Univer- 
site), fixes le 18 mai 1937 au liquide de ZENKER. 


Description des chromosomes. 


Premiere cinese de maturation : 
a) Prophase: On compte aisement 21 tetrades. 


b) Metaphase: Les 21 chromosomes sont bien separes les uns 
des autres; 2 elements sont un peu plus grands que les autres. 


Monacha incarnata Müller. 


Cette espece se trouve en Europe centrale et occidentale; elle 
penetre au Danemark et dans le sud de la Suede. 


Animaux etudies. 
A. Deux individus provenant du Creux de l’Envers pres Gex, 
fixes le 27 avril 1936 au liquide de Mann. 


B. Deux individus provenant du Creux de l’Envers, fixes le 
29 juin 1936 au liquide de Mann. 


C. Un individu provenant du Creux de l’Envers, fixe le 27 juillet 
1956 au liquide de ZENKER. 


<I 
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Premieres cineses de maturation: 


A) d’Hygromia einctella; B) de Monacha incarnata,; C) de Theba carthusiana. 


548 MAX PERROT 


Deseription des chromosomes. 
Divisions goniales : 


On observe dans les plaques equatoriales de nombreux chro- 
mosomes en forme de petits V, de taille assez egale. 


Premiere cınese de maturation : 


a) Prophase: On distingue 24 tetrades. 


b) Metaphase: Les 24 elements sont sensiblement de m&me taille. 


Sous-famille des Thebinae. 


La sous-famille des T'hebinae rappelle celle des Helicellinae par 
certains caracteres anatomiques; elle n’a ete separee que recemment 
de celle des Fruticicolinae. Ses caracteres particuliers seraient: 


1° Un penis depourvu de muscle retracteur (sauf chez deux 
sous-genres); 


2° L’absence du sac du dard, qui est souvent remplace par un 
appendice du vagin. 


Theba carthusiana Müller. 


Cette espece est mediterraneenne, mais on la rencontre aussi en 
Europe centrale et occidentale, puisqu’on la trouve dans le sud-est 
de l’Angleterre, en Belgique, en Suisse, en Autriche et jusque dans 
l’interieur des Balkans. 


Animaux eitudies. 
Deux individus provenant de Versoix (Geneve), fixes le 14 juillet 


1936 au liquide de Mann. 


Description des chromosomes. 


Premiere cinese de maturation : 

a) Prophase: On compte 23 tetrades de taille sensiblement 
egale. 

b) Metaphase: On observe 23 chromosomes dont la taille et la 
forme n’offrent rien de remarquable. 
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Sous-famille des Helicellinae. 
Les principaux caracteres de l’appareil genital propres ä cette 
sous-famille sont: 


1° Glandes multifides en forme de tubes toujours inserees indi- 
viduellement sur le vagin; 
2° Epiphallus peu developpe6; 


3° Receptacle seminal depourvu de diverticulum. 


Cette sous-famille comprend deux genres: Helicella et C’ochlicella. 
Ce dernier genre se distingue du premier par des caracteres conchyo- 
logiques (coquille bulimiforme) et par des caracteres anatomiques 
(sace du dard rudimentaire ou absent, glandes multifides souvent 
simples, etc.). 


Hlelicella (Helicella ss.) obvia (Ziegler) Hartmann. 


Cette espece se trouve en Europe centrale et orientale. Elle s’est 
acclimatee recemment en Suisse et en France. 


Anımaux etudies. 


A. Quatre individus provenant de la region de Neuf-Brissach 
(Alsace), fixes le 28 aoüt 1936 au liquide de ZENKER. 


B. Quatre individus provenant de Wimereux (Pas-de-Calais), 
fixes le 10 juin 1937 au liquide de Mann. 


Description des chromosomes. 


Premiere cinese de maturation : 


a) Prophase: On compte 26 tetrades; les numerations sont assez 
delicates, les noyaux etant relativement petits et les chro- 
mosomes nombreux. 


b) Mise au fuseau: On trouve chez cette espece de nombreuses 
figures oü les chromosomes se mettent au fuseau et sont 
encore repartis dans tout le noyau. Ces figures sont les plus 
favorables pour la numeration. Nous y avons trouve 26 chro- 
mosomes de taille sensiblement £gale. 


c) Metaphase: On compte egalement 26 elements de petite taille. 
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Cochlicella acuta Müller. 


Cette espece est caracteristique de la region mediterraneenne, 


mais elle remonte le long des cötes de l’ocean Atlantique, de la 
Manche et de la mer du Nord. 


”» 
. 
0% 
® 
® 
. 
( 


> @ 
: B >= @ 5 
“ o%..® « 5} B “ ! 
=, > N ; 3 3 
de ' 
EAU : : : 
”.., 
.. ; i : 
u »,; B ER ER 7 N 


eires til, 


A) Premiere cinese de maturation et 


mise des chromosomes au 
d’Helicella obvia ; 


fuseau 
B) Premieres cineses de maturation de Cochlicella acuta. 
Animaux etudies. 


Trois individus provenant de Wimereux (Pas-de-Calais), fixes 
le 10 juın 1937 au Iiquide de Mann. 
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Description des chromosomes. 


Premiere cinese de maturatıon : 

a) Prophase: On compte 23 tetrades de taille sensiblement 
egale. 

b) Mötaphase: Les 23 chromosomes sont aisement denombrable. 
Leur taille est assez semblable. 


Famille des Eulotidae. 


Les Eulotidae sont une famille caracteristique de l’Asie centrale 
et orientale. Ils ne sont representes en Europe occidentale que par 
la seule espece Eulota fruticum. 

L’aspect conchyologique rappelle beaucoup celui des Helicidae. 
Les caracteres anatomiques distinctifs de cette famille sont les 
suivants: presence d’une seule glande multifide simple ou en lobes 
globuleux, inseree sur le sac du dard ou sur un sac accessoire (les 
Helicidae ont des glandes multifides tubulaires ou ramifiees, 
qui sont inserees sur le vagin). 


Eulota fruticum Müller. 


Cette espece se trouve dans presque toute l’Europe (manque en 
Angleterre et dans l’extr&me sud) et l’Asie du nord. 


Animaux etudies. 


A. Quatre anımaux provenant de Versoix, fixes le 20 juin 1956 
au liquide de Mann. 


B. Trois anımaux de Versoix, fixes le 20 juin 1936 au liquide 
de ZENKER. 


Description des chromosomes. 
Divisions goniales: 


Nous avons pu compter les chromosomes dans une plaque 
equatoriale particulierement bien fixee. On peut admettre que le 
nombre de chromosomes dans cette figure est de 58, a 1 ou 2 ele- 
ments pres. Cette figure est surtout interessante en ce qu’elle nous 
montre la forme des elements dans une division goniale. Les chro- 
mosomes sont en forme de grains ou de petits bätonnets peu allon- 
ges. Leur taille est assez variable, mais il existe tous les interme- 
diaires entre les plus petits chromosomes et les plus grands. 


REvUE Suisse DE Zoor. T. 45. 1938. 41 


552 


MAX PERROT 


Premiere cinese de maturation : 


a) Prophase: Les chromosomes sont assez difficiles ä compter, 
car ıls sont nombreux et assez serr6es les uns contre les autres 
Dans toutes les prophases 6tudiees, nous avons 
29 elements. 


trouve 
“ ig “ 


. .. : 
. A D . 
* , Ei 
« . . 
. .orenene* 
e 2 
eemiunneen,., 
... Ir > . 
% 
“= S. 
“. *. 
« Yo - 
‘s 
5 
! ‘ 
: . 
2 
: 
e ’ 
- 
: 
= ” 
. . 
: : 
: : 
“ 
‘ 


. 
.. .. 
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Kre12: 


Premieres cineses de maturation: 
A) de Suceinea pulris ; 
3) d’Eulota fruticum. 


b) Metaphase: Les figures ou les chromosomes sont bien repartis 


sur un plan sont fort rares. Dans les deux figures que nous 
avons numer6es, nous avons trouve 29 chromosomes de taille 
assez varıable. 
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L’aspect general de la spermatogenese est bien different de ceux 
que nous avons trouves dans les diverses especes precödemment 


etudiees. 


Famille des Suceineidae. 


Les Suceinees sont des anımaux tres hygrophiles, d’origine 
ancienne (elles sont connues a l’etat fossile des l’Eocene). 


Succinea putris L. 


On trouve cette espece dans toute l’Europe, sauf dans les regions 
les plus meridionales, ainsi qu’en Asie septentrionale. 


Animaux etudies. 
A. Quatre individus provenant des marais de Divonne, fixes le 
4 mai 1936 au liquide de Mann. 
B. Quatre individus provenant des environs de Fernex, fix6s le 
11 mai 1936 au liquide de ZENKER. 


C. Un individu provenant des environs de Versoix, fixe le 
12 avrıl 1957 au liquide de ZENKER. 


Description des chromosomes. 

Premiere cinese de maturation: 

a) Prophase: Les tetrades, au nombre de 22, ont des formes tres 
variees. Il y a toujours un certain nombre d’elements plus 
grands que les autres. 

b) Metaphase: Les chromosomes sont difliciles aA numerer car ils 


ne se divisent pas d’une maniere synchrone. Dans les figures 
les plus favorables, on en compte 22 de taille assez variable. 
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CHAPITRE IV 
L’apport eytologique & la syst&matique des Pulmones. 


1. LA SYSTEMATIQUE DES PULMONES. SES BASES. 


D’abord fondee sur des caracteres purement conchyologiques, 
la systematique des Pulmones a actuellement sa base dans des 
caracteres anatomiques, principalement ceux de l’appareil genital 

Ges caracteres ont permis de ramener ä de simples varietes de 
soi-disant especes decrites par des malacologistes purement conchyo- 
logistes. Ils representent d’ailleurs le seul moyen permettant de 
determiner exactement certains exemplaires d’especes voisines 
comme (Cepaea hortensis et Cepaea nemoralis. Gependant, nous 
avons montre avec J.-L. PERROT, dans notre travail sur les (epaea 
que les genitalia ne devaient pas etre employees trop exclusivement 
dans une etude un peu detaillee d’une espece. En effet, beaucoup 
des caracteres des genitalia employes en systematique (structure 
des glandes multifides, point d’insertion du muscle retracteur du 
penis, longueur du flagelle, longueur du diverticule du canal du 
receptacle) 


1° peuvent ötre assez varıables a l’ınterieur d’une espece; 


2° presentent des aspects fort differents chez des especes tres 
voisines, dus certainement a des variations brusques de 
l’ordre des mutations. 


On doit ajouter a la description de caracteres externes et internes 
des donnees portant sur la distribution geographique, passee et 
actuelle, et l’&cologie des especes que l’on etudie. Les caracteres 
cytologiques doivent egalement &ätre consideres comme l’un des 
facteurs indispensables a une &tude systematique un peu appro- 
fondie. 
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2. LES CARACTERES CYTOLOGIQUES. 


Les etudes de eytologie compar6e chez les Pulmones oflrent une 
certaine difliculte, du fait que, comme nous l’avons deja dit, les 
plaques &quatoriales des divisions spermatogoniales sont presque 
toujours impossibles a döchiffrer. Nous ne devons done pas nous 
attendre A trouver dans les caracteres cytologiques de ce groupe 
des criteres varies qui permettraient une comparaison serree des 
differentes formules chromosomiques. 

Cependant, la variabilite du nombre de chromosomes et la 
presence chez certaines especes d’elements nettement identifiables 
par leur taille et par leur forme, m&me dans les cineses reduction- 
nelles, permettent de tirer quelques conclusions de notre etude. 

Bien plus, si les nombres de chromosomes sont fort dıvers dans 
l’ensemble des Helicidae (21, 22, 23, 24, 25, 26, 27, 29, 30), ils per- 
mettent neanmoins de distinguer des groupes cytologiques qui 
correspondent dans une large mesure aux coupures deja etablies 
par les systematiciens. Ainsi, les nombres les plus eleves (29, 30) 
caracterisent deux especes appartenant A la sous-famille des Helt- 
cigoninae. Dans la sous-famille des Helicinae, on trouve les 
nombres 22, 25, 26, 27, qui nous permettent de distinguer les trois 
complexes cytologiques suivants: 


a) Un complexe a 25 chromosomes ou ä 22 chromosomes, dont 
un tres grand en V. Ce complexe correspond aux genres 
Pseudotachea (une espece etudiee) et ('epaea (4 especes); 


b) Un complexe ä 26 chromosomes, dont un tres grand, corres- 
pondant aux trois especes etudiees du genre Archelix; 


ec) Un complexe a 27 chromosomes correspondant aux trois 
especes etudiees du genre Helix. 


Les deux especes examinees, appartenant ä la sous-famille des 
Frutieicolinae, ont pour nombre 21 et 24 chromosomes. L’unique 
espece de la sous-famille des T’hebinae etudiee a 23 chromosomes. 
Dans la famille des Helicellinae, nous avons trouv£ les deux nombres 
de chromosomes suivants: 23 et 26, correspondant a deux especes 
appartenant ä deux genres bien distinets (Cochlicella et Helicella). 

Nous voyons que les especes appartenant aux sous-familles des 
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Fruticicolinae et Thebinae presentent des nombres relativement peu 
elev6s de chromosomes de petite taille. Ges caracteres sont assez 
distincts de ceux observes dans les sous-familles des Helicinae et 
des Helicigoninae, qui ont des nombres de chromosomes relative- 
ment eleves ou presentant (cas des (Cepaea a 22 chromosomes) 
deux grands elements ayant certainement la valeur de plusieurs 
chromosomes. Notons encore que l’aspect general de la spermato- 
genese est assez different dans les deux groupes de sous-familles 
que nous venons de considerer. 

Il est interessant de noter que certains auteurs comme VON 
IuErıNnG (cf. Hesse 1929) divisent les Melicidae en deux familles: 
les Fruticicolidae et les Helicidae. 

L’etude des chromosomes de l’Eulota fruticum, espece classee 
aujourd’hui dans une famille speciale, celle des Zulotidae, mais 
longtemps placee parmi les Felicidae, nous a montre que l’allure 
generale de sa spermatogenese et l’aspect de ses figures etaient bien 
differents de ceux presentes par les diverses especes 6&tudiees 
d’Helicidae. 

Nous sommes cependant d’avis de placer les Eulotidae et les 
Helicidae dans une meme superfamille, les Helicaceae. 

Succinea putris, comme il fallait s’y attendre, presente des 
caracteres ceytologiques bien distinets de ceux trouves chez les 
autres especes. On doit remarquer que cette espece appartient ä une 
famille qui semble caracterisee par un nombre de chromosomes 
assez bas (22 chez Succinea putris, d’apres nos resultats; 20 chez 
Succinea ovalıs, d’apres ceux de HıcKkMANN). 

Reprenons les divers r6sultats trouves chez les Helicidae. Les 
trois especes du genre Helix etudiees (Helix pomatia, aspersa, 
aperta) forment un groupe assez homogene & 27 elements. Ce nombre 
27 semble done 6tre caracteristique du genre Helix (ceci demanderait 
evidemment ä etre confirme sur un beaucoup plus grand nombre 
d’especes). Par contre, les caracteres eytologiques ne nous indiquent 
pas les coupures en sous-genres (les trois especes citees plus haut 
appartiennent en eflet a trois sous-genres differents). Il ya de bonnes 
raisons de penser que ces divisions sont assez artificielles. 

Les trois especes d’Archelix etudiees ont egalement le meme 
nombre de chromosomes. Remarquons cependant que ce groupe 
n’a pas l’homogeneite du preeedent et que l’Archelix hieroglyphieula 
presente certains caracteres eytologiques qui le separent un peu 
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des deux autres especes etudieces. Nous avons vu d’ailleurs que la 
position de l’Archelix hieroglyphicula est assez discut6e et, pour 
resoudre la question, ıl faudrait etudier les chromosomes des 
especes appartenant aux groupes dont on l’a rapproche (Alabas- 
trina, Massylea, etc.). 

Le genre Cepaea et ses rapports avec Pseudotachea litturata ont 
dejäa ete discutes dans un travail anterieur. Rappelons cependant 
la similitude des formules chromosomiques des deux especes si 
proches: (. hortensis et C. nemoralis. C. sylvatica et C'. vindobonensis 
ont le meme nombre brut de chromosomes, mais quelques caracteres 
du ©. sylvatica lui sont assez partieuliers. Il est interessant de 
constater que, dans ce genre bien homogene, on observe une certaine 
variete dans les formules chromosomiques (formule a 22 chromo- 
somes dont un tres grand, formule a 25 chromosomes mais presen- 
tant d’apres les figures goniales d&eja des chromosomes en forme 
de V). 

Pseudotachea litturata a une formule ressemblant beaucoup ä celle 
d’hortensis nemoralis. On peut se demander sı sa classification dans 
un genre different est justifiee. L’etude des chromosomes du Pseudo- 
lachea splendida resoudra peut-etre cette question. 

Helieigona lapicida et Arianta arbustorum, qui ont des aspects 
ceonchyologiques sı differents, ont &te rapproches du point de vue 
anatomique. Il est interessant de constater que le point de vue 
eytologique confirme cette opinion. 

On doit neanmoins les placer dans deux genres differents, comme 
le font beaucoup de systematiciens, leur nombre de chromosomes 
et l’aspect des figures &tant un peu dissemblables. 

Chez les petites especes (Fruticolidae de von IHERING), Theba 
carthusiana occupe une position systematique interessante. En 
effet, les Theba ont 6t6 rapprochees des Helicellinae, dont elles 
possedent certaines particularites anatomiques (muscle retracteur 
du tentacule oculaire droit independant et passant ä gauche de 
l’appareil genital). Cependant, la plupart des auteurs la placaient 
dans la famille des Fruticicolinae. On admet actuellement que les 
Theba forment une sous-famille speciale, celle des Thebinae. 

Au point de vue eytologique, Theba carthusiana se rapproche des 
deux especes etudiees de Fruticicolinae (Monacha incarnata, 
Hygromia cinctella). Par contre, elle a un aspect assez different de 
celui observe chez Helicella obvia. Nous n’avons pas etudie assez 
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d’especes de Fruticicolinae nı de Thebinae pour nous permettre de 
donner une opinion sur la distinetion d’une sous-famille parti- 
euliere de Thebinae. 

Chez les Fruticicolinae, les deux especes etudiees appartenant A 
deux genres bien distinets du point de vue anatomique (Hygromia 
et Monacha) ont des nombres chromosomiques assez differents 
(21 et 24). 

Chez les Felicellinae, Helicella obvia et Cochlicella acuta ont des 
formules chromosomiques bien differentes. Elles appartiennent 
certainement a deux genres nettement differents. 

La sous-famille des Helicellinae oflre un champ d’etude interes- 
sant au point de vue ceytologique, car on sait la diffieulte que l’on 
rencontre dans la classification des especes de ce groupe. On peut se 
demander sı les formules chromosomiques sont tres semblables 
chez les diverses especes, ou sı au contraire elles offrent une assez 
grande diversite pour permettre des comparaisons qui auraient 
alors une grande valeur pour la systematique de ce groupe. 
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CONCLUSIONS 


1. Les trois familles de Pulmones stylommatophores que nous 
avons examin6es se distinguent nettement du point de vue cyto- 
logique. Les deux familles des Helicidae et Eulotidae sont certaine- 
ment tres voisines. 


2. Il existe une coupure assez nette entre les caracteres cytolo- 
giques des Fruticicolinae, Thebinae, d’une part, et ceux des 
Helicinae et Helieigoninae, d’autre part. 

Les Helicellinae semblent avoir des caracteres qui leur sont assez 
particuliers. 


3. Les Helicinae forment un groupe oflrant des caracteres assez 
homogenes et bien distincts de ceux rencontres chez les deux especes 
etudiees d’Helicigoninae. 


4. Chez les Helicinae, on peut distinguer trois complexes cyto- 
logiques, correspondant ä trois genres diflerents: 


1° Complexe Cepaea-Pseudotachea ; 
2° Complexe Archelix ; 


3° Complexe Helix. 


5. Les genres offrent d’une maniere generale des caracteres 
eytologiques bien distincts et sont presque toujours caracterises 
par le meme nombre de chromosomes. 


6. Des especes appartenant ä des groupes systematiques bien 
differents peuvent presenter le m&me nombre de chromosomes 
(Archelix et Helicella obvia, Theba carthusiana et Cochlicella acuta, 
Cepaea nemoralis et Succinea putris). Mais l’aspect des chromosomes 
(taille, disposition) et l’allure generale des figures sont alors si 
differents qu’il ne peut exister aucune confusion possible. 
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Cette etude ne porte pas sur un nombre d’especes assez grand 
pour qu’on puisse en tirer des conelusions pratiques relatives A 
la classification des especes que nous avons examinees. Elle prouve 
cependant que les caracteres chromosomiques chez les Pulmon6s 
ont une grande valeur systematique. On peut deja prevoir que des 
etudes de ce genre pourront rendre des services dans la classification 
de certaines especes de position encore incertaine. Une &tude plus 
vaste permettrait egalement de s’assurer si le m&me nombre de 
chromosomes ou des formules tres voisines sont bien caracteristiques 
d’un genre chez les Helicidae. Si cela etait le cas, on disposerait 
alors d’une base solide pour poursuivre ces etudes dans le cas 
d’especes dont les aflinites vis-a-vis de tel ou tel genre sont difliciles 
a etablır. 

Nous pouvons conclure que chez les Pulmones comme chez 
beaucoup d’autres groupes d’animaux, les etudes de cytologie 
comparee sont susceptibles d’apporter une contribution eflicace aux 
problemes de l’espece. 
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INTRODUCTION 


C'est en &t& 1930 que MM. les professeurs Murisıer et MATTHEY 
me proposerent d’entreprendre l’ötude de la vie anımale dans les 
galeries des mines de Bex. Avant d’aller plus loin, qu’il me soit 
permis de leur exprimer toute ma gratitude pour les conseils et 
encouragements qu’ils n’ont cesse de me prodiguer. M. le professeur 
MurisıEr a en outre passe de nombreuses heures ä verifier avec moi 
les determinations d’especes difliciles, specialement les Infusoires 
et les Nematodes. Avec un tres grand devouement, il a mis a ma 
disposition tout ce dont j’avais besoin, livres et mat£riel. Je le 
remercie tout particulierement. 

Le D"’ de BEAuMmoNT, chef de travaux, m’a conseille pour l’ento- 
mologie. Le professeur GALLI-VALERIO m’a toujours fourni les 
renseignements demandes, et pret& les ouvrages de sa bibliotheque 
personnelle. M. le Dr Fazs, directeur de la Station federale d’essais 
viticoles, ä Lausanne, m’a autorise aA consulter les nombreuses 
publications que recoit son Institut. Je remercie de tout coeur ces 
trois savants. 

D’autre part, il m’etait impossible d’etudier moi-meme tous les 
groupes representes dans le domaine explore; aussi ai-je dü avoir 
recours & des specialistes, qui accepterent de determiner mes exem- 
plaires ou de verifier mes conclusions, et auxquels je dois de precieux 
conseils techniques. 

Ce sont: 


Nematodes: Dr B. HormÄnner, La Chaux-de-Fonds, 
Dr W. SCHNEIDER, Directeur de la Station limno- 
logique, Niederrhein, Krefeld-Huelserberg, 
Dr G. STEINER, Senior Nematologist, United States 
Departement of Agriculture, Washington, 
Dr W. Cuitwoop, collaborateur du D! STEINER; 
Öligochetes: Dr E. PıcvEr, Neuchätel, 
MNe Terry, Institut de Zoologie, Nancy; 
Crustaces: Prof. DerAcHuAaux, Neuchätel, 
Dr TnıesAun, Bienne; 
Arachnides: D" de Lessert, Buchillon (Vaud) (Araignees), 
D' C. WALTER, Riehen (Hydrachnes), 
Dr J. SCHWEIZER, Birsfelden (Acariens); 
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Myriapodes: Dr J. CARL, Geneve; 
Gollemboles: Prof. Dr E. Hanpscnin, Bäle, 
D’ Denis, Institut de Zoologie, Dijon; 
Orthopteres: DT G. ENDERLEIN, Berlin; 
Col&eopteres: Dr LAUTNER, Zurich, 
Dr Maurice Pıc, Digoin (Haute-Saöne); 
Dipteres: Prof. Dr GarLi-VALERIO, Lausanne; + Prof. Dr 
A. NaAviLLeE, Constantinople; DT Sesuy, Paris; 
Dr Rıcnarps, Londres; DT LENGERSDORFF, Beuel- 
Bonn; 


Bacteriologie: Prof DT GALLI-VALERIO. 


M. Georges Tecon, chimiste aux Services industriels de la ville 
de Lausanne, m’ayant aimablement oflert de faire les analyses des 
divers milieux, j’aı eu recours a luı pour les eaux et pour l’air. 

M. le Dr Tragaup, pharmacien a Beziers (Herault), m’a obli- 
geamment envoye la litterature concernant les baregines, et en 
particulier sa these de doctorat. 

M. le Dr Lauraın, secretaire de la Societe medicale de Bareges, 
m’a fourni de precieuses indieations bihliographiques au sujet de 
ces memes baregines. 

Je ne serais pas arrıve facılement au bout de mon travail, si 
M. G. Ausorr, Directeur du College d’Aigle, ne m’avait elabore un 
horaire d’enseignement me laissant le temps necessaire pour les 
recherches que je poursuivais. 

Enfin, M. l’ingenieur CHEVALLEY, Directeur de la Compagnie 
des Mines et Salınes de Bex, et ses contremaitres, MM. RucHEr 
et Rovx, ont fait tout ce qui etait en leur pouvoir pour faciliter 
ma täche. 

(Que tous veuillent bien ceroire a ma profonde gratitude. 

J’exprimerai encore ma reconnaissance A la Societe vaudoise 
des Sciences naturelles (Fonds Agassiz) et a la Societ& academique 
vaudoise, dont les genereuses subventions ont grandement facilite 
la publication de ce memoire. 


A) L’ETUDE DE LA FAUNE DES GALERIES DE MINES 


Historique. 


En 1907, Racowırza (1907) eerivait dans son « Essai sur les 
problemes biosp6ologiques »: «...Somme toute, les cavernes arti- 
ficielles Jouent un röle A peu pres nul en biosp6ologie; je vais done 
les laisser de cöte dans les considerations qui vont suivre... ». 

Son collaborateur, JEANNEL (1926), aflırme au contraire: « Les 
mines abandonnees, catacombes, les souterrains de toute nature, 
les conduites d’eau souterraines, sont autant d’habitats qui doivent 
ötre compris dans le domaine souterrain. Leur importance est loin 
d’etre negligeable, car leur faune est souvent fort riche et permet de 
faire d’utiles observations sur le mode de peuplement des cavernes .» 

En vingt ans, l’idee a fait du chemin... 

CvEnor (1932) consacre quelques pages a la faune d’une ancienne 
galerie abandonnee, aux environs de Nancy, dans laquelle il a 
trouve un grand nombre d’especes; il note qu’aucune modification 
due au milieu n’est apparue, la majorit& des especes &tant de simples 
lucifuges ou des troglophiles. Les troglobies y sont rares. 

J. Denis (1930), publie une &tude sur les Araignees des houilleres 
de France, et etudie les conditions de vie dans ce milieu. 

A la fin de mes recherches (1936), j’ ai eu connaissance du tres 
beau travail de B. Hnartewyrsch (1929), sur la faune des galeries 
des mines de Schneeberg, dans l’Erzgebirge. Cet auteur a trouve 
75 Metazoaires, soit 34 Vers, 38 Arthropodes et 3 Mollusques. II 
cr6e six especes nouvelles de Nematodes et un Opilion. Comme 
cavernicoles vrais, il ne cite que deux especes: Niphargus puteanus 
C. L. Koch et Lepidocyrtus cavernarum Moniez. Le reste est simple- 
ment troglophile. Les Protozoaires, au nombre d’une cinquantaine 
environ, ont ete etudies par son collaborateur WETZEL, et ne pre- 
sentent aucun caractere qui les distingue de leurs congeneres de 
lexterieur. L’auteur &tudie les conditions de vie dans le domaine 
qu'il a explore, les modes de penetration. Je dois dire d’emblee que 
les observations que j'’aı faites ä Bex confirment en tous points celles 
de HnATEwYTScH, dont l’etude contient une abondante bibliogra 
phie. Sur 31 travaux concernant la faune obscuricole, 4 seulement 
sont consacres aux cavernes artificielles. Ce sont ceux de SCHNEIDER 
(1885-1886), Rırnn (1912), Arnpr (1923) et Bürrner (1926). 

Rıenn a trouve, dans diverses mines d’Allemagne, 11 Col&op- 
teres, troglophiles, sans caracteres adaptatifs. 
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Arnpr deerit 19 especes, dont 6 Dipteres, 7 Apterygotes, 1 My- 
rıapode et 1 Ver. II ne donne aucune indication biologique. 

Bürrner (1923-26), examinant 12 galeries abandonn6es et 
2 cavernes de la region de Zwickau, a trouve 81 especes, soit: 
| Mammifere, 2 Amphibiens, 6 Mollusques, 14 Araignees, 3 Myria- 
podes, 1 Symphile, 2 Chilopodes, 4 Aselles, 2 Copepodes, 22 Dip- 
teres, 1 Hömiptere, 4 Coleopteres, 3 Lepidopteres, 1 Orthoptere, 
12 Collemboles, 3 Vers. Il ne signale pas de cavernicoles vrais. 
Les Protozoaires n’ont pas et& examin6s, et, comme HnATEWYTSCH, 
j aı ’impression que les Vers et les Copepodes ont &te recherches 
superficiellement. C’est presque la faune d’une cave. 

Enfin, au moment de mettre le point final a cette premiere partie 
(1957), m’est parvenu le travail de Husson (1936 a) donnant les 
resultats de l’exploration de diverses mines de Lorraine, des 
Ardennes et des Vosges, dont plusieurs sont abandonnees depuis 
longtemps. L’auteur arrıve aux memes conclusions que moi-m&me 
quant a la composition de la faune, et a son mode de penetration. 
Il semble &tre partisan de la theorie de la preadaptation; une partie 
des anımaux trouves dans les diverses mines y seraient entres 
actıvement, pouss6es par la necessite, vietimes de leur constitution 
qui reclamait une temperature et une humidite constantes. La liste 
des captures renferme: 1 Turbellarie, 15 Oligochetes, 1 Gordiide, 
1 Hirudinee, 4 Mollusques, 4 Amphipodes, 5 Isopodes, 10 Araignees, 
1 Pseudoscorpion, 2 Opilions, 22 Acariens, 5 Pauropodes, 11 Diplo- 
podes, 1 Chilopode, 1 Thysanoure, 27 Collemboles, 1 Orthoptere, 
1 Copeognathe, 1 Rhynchote, 6 Trychopteres, 2 Lepidopteres, 
1 Hymenoptere, 9 Coleopteres, 27 Dipteres, 5 Vertebres; soit en 
tout, compte tenu de la faune des entrees, 167 especes. Lä encore, 
il n’est fait aucune mention des Infusoires, des Rotateurs, des Nema- 
todes. Comme troglobies, Hussox trouve Niphargus Virei Chevreux, 
N. puteanus Koch et N. fontanus Bates. En outre, de nombreux 
troglophiles vivent dans ces mines, oü ils sont parfaitement aceli- 
mates, et y font souche (Porrhomma proserpina Sım., Linopodes 
motatorius L., Proterojulus fuscus Am St., Tomocerus minor Lubb.) 
ce qui est le cas aussi a Bex. L’auteur ne decouvre aucun caractere 
adaptatif, aucune modification due au milieu, aucune difference 
entre les individus de l’exterieur et ceux de l’interieur. Il luı semble, 
en outre, qu’en 100 ans et plus, l’influence du milieu aurait dü se 
faire sentir, si vraiment le milieu a une action quelconque. 
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B) LES SALINES DE BEX (VAUD) 
1. Topographie generale. 


Les Mines de Bex sont sıtuees sur le territoire des communes de 
Bex et d’Ollon (Les Vaux). Un court resume des principales phases 
de leur developpement permettra de fixer l’anciennete des diverses 
regions de ce vaste reseau souterrain d’environ 50 km. Les rensei- 
gnements ont &t& puises dans l’ouvrage de Ramgerr (1871) et dans 
l’importante etude consacree par Pavyor (1921) a l’exploitation 
dont il avait la responsabilite. 

Le plan ei-contre (fig. 2) ne mentionne que les galeries principales 
sans entrer dans les details inutiles. Y figurent aussi l’altitude des 
diverses entrees et la date de leur ouverture. 

Une source salee a et& exploitee au Fondement des le XVIe siecle 
par les habitants d’Arveyes. Elle fut captee en 1684. Des lors, et 
pendant toute la fin du XVII® siecle et tout le XVIII®, ce fut une 
recherche perpetuelle de l’eau salee. En effet, apres chaque nouveau 
captage, la salure restait forte quelque temps, mais ne tardait pas 
a diminuer rapidement, de telle sorte qu'il fallait chercher toujours 
plus bas. De la l’origine des trois galeries superposees du Fonde- 
ment. Les mineurs avaient constate que la roche salıfere &tait noire, 
schisteuse, et lui avaient donne le nom de «Cylindre » qui luı est 
reste. Celui-ci fut attaque de tous les cötes; on continua A descendre. 
On le eribla litt6ralement de couloirs et d’escaliers, dont l’ensemble 
forme le « Labyrinthe ». C’est la que se trouvent les galeries de 
l’Angle, du Tresor, des Abaissements, de Saint-Louis, le Reservoir 
de la Pompe Ansermet, dont il sera question dans ce travail. 

Mais les materiaux etant de plus en plus difficiles a &vacuer par 
le haut, on ereusa, de 1686 a 1691, l’entr&e du Coulat, qui rejoignait, 
apres 720 m. de parcours souterrain, la partie inferieure du Laby- 
rinthe. Un escalier de 458 marches la reliait aux travaux du Fonde- 
ment. Les recherches se poursuivant encore plus bas, cette galerie 
devint vite inutilisable, et en 1726 d6ja, il fallut attaquer la mon- 
tagne A un niveau inferieur. On commenca alors le couloir du 
Bouillet. Pour des raisons qu’il n’est pas necessaire d’exposer ici, 
ces travaux furent abandonne6s en 1729, a 500 m. de profondeur 
horizontale. On prefera ereuser un puits vertical depuis le Coulat, 
l’actuel Puits du Jour. Travail sans aucun profit, puisqu’en 1811, 
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le projet du Bouillet fut repris. La galerie devait rejoindre un escalier 
de 736 marches descendant du Coulat. La rencontre eut lieu en 
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1816 et le ereusement fut continue, afıin de gagner le bas du Puits 
de la Providence, qui n’est autre que le prolongement de celui du 
Jour, ä peu de choses pres, et qui date de cette möme epoque. 

C'est A ce moment que fut decouverte la roche salee du Bouillet, 
dans laquelle on etablit, de 1867 a& 1877, la tranchee du m&me nom. 

De la mine du Bouillet part une courte collaterale, le couloir 
Sainte-Hölene, aux eaux sulfureuses. Le grisou y fit son apparition, 
et, en 1842, tua trois hommes. Ce gaz, capte, servit a &clairer les 
installations souterraines pendant 15 ans environ. Enfin, du Bouillet 
encore, descend le puits de 215 m., prolong& par un trou de sonde 
de AD m. Le fond en est ä 35 m. au-dessous du niveau du Leman. 
La galerie de la Barmaz, creusce en 1883, le relie a la sortie de 
Sublin, pres du Bevieux. 

Rappelons ici la memoire des principaux realisateurs de cette 
vaste exploitation: de ROovEREAZ, pere et fils, WıLp, STRUVE, de 
CHARPENTIER, dont le souvenir hante le visiteur a chaque pas. 

Nous avons donc ainsi trois groupes d’exploitation, soit le Fonde- 
ment, le Coulat et le Bevieux, relies entre eux. En 1895, une irruption 
de la Gryonne inonda le fond de la Tranchee et du Puits du Bouillet. 

A part cela, Wır» (1788) ouvrit, en 1790, la mine des Vaux, sous 
Chesieres, eboulee depuis lors, et remise en etat en 1918. Une galerie 
descendante permet d’en sortir aux Larzeys. Le projet de WıL» 
prevoyait le rattachement des Vaux aux exploitations plus anciennes 
de Salins (Panex), et de Fontaine Salee (Exergillod), en passant 
sous Je Chamossaire. Toute cette region superieure est, pour le 
moment, gardee comme re6serve. 

Au debut, on dessalait la roche sur place, en l’inondant, et l’eau 
saturee de sel etait conduite aux Devens (etablissement actuelle- 
ment abandonne) et au Bevieux, pour l’evaporer. De nos jours, on 
se contente de percer la roche salee de trous de sonde, profonds de 
500 m. souvent, dans le but d’y couper des filets d’eau salee. 

Parmi les travaux recents, datant de la periode d’apres guerre, 
signalons encore le prolongement de la galerie du Bouillet (couloirs 
de l’Armistice, de la Paix). 


2. Galeries et stations explor&es. 


Il ya de tres grandes differences dans le peuplement des diverses 
galeries. D’une facon generale, les parties les plus profondes et 
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LA FAUNE DES MINES DE BEX 577 


depourvues d’infiltrations ne presentent aucun interet et sont 
inhabitees. Tout au plus y rencontre-t-on de temps en temps une 
souris... C’est le cas de la majeure partie des couloirs du Fondement 
et du fond du Coulat. Dans ces exploitations, il n’y a que le Puits 
du Jour, en communication directe avec l’exterieur, le dessaloır 
du Tresor, les galeries de l’Angle et de Saint-Louis, le Reservoir de 
la Pompe Ansermet, qui hebergent une faune ou une flore restreintes. 

Il en est tout autrement des galeries principales du Coulat et 
du Bouillet. C’est surtout dans cette derniere que j’ai fait la plus 
grande partie des recoltes. Les stations habitees se sont r&velees 
d’emblee si nombreuses, les ressources alımentaires sı abondantes 
qu’il m’etait impossible de tout voir en une seule visite. J’ai dü 
partager cette galerie en deux troncons, le premier allant de la 
porte mediane ä Sainte-Helene, le deuxieme de cet endroit a 
Saint-Pierre. Dans chacune de ces moities, j’ai repere une vingtaine 
de localites, representees sur le plan (fig. 3) par un numero d’ordre 
(c’est le numero du prelevement opere le jour oü j’ai adopte ce 
mode de faire). Les endroits des recoltes sont ainsi fixes avec pre- 
eision, il sera facile de les retrouver eventuellement pour la verifi- 
cation d’une espece douteuse, ou pour constater si, au cours des 
ans, il ya eu un changement dans l’equilibre de la faune. 

Du reseau du Bouillet, j’ai explore encore les salles de la Tranch6e 
(salle des tables), les locaux inond6s situes sous celles-ci, les latrines 
installees dans un ancien dessaloir sous le Colimacon (couloir en 
spirale creuse au bas de l’escalier de 736 marches) et la Galerie 
Sainte-Helene. 

Au Coulat, les endroits habites sont moins nombreux. Ge couloir 
n’a pas ete visite si regulierement, mais je l’aı cependant parcouru 
une quinzaine de fois. 

Je me suis des le debut attach& aux parties profondes, c’est-a-dire 
aux regions situees a l’interieur de la porte medıane du Bouillet, 
pensant y trouver la faune la plus caracteristique et vraiment 
obscuricole. Ce n’est que vers la fin de mes recherches que j’ai explore 
aussi les abords des entrees et les parties initiales des galeries, ceci 
dans un but de comparaison. Il en est de m&me de la mine des Vaux, 
que je n’ai inspectee que dix fois environ. Enfin, les reservoirs 
d’eau sal6&e de l’exploitation du Bouillet n’ont pas &chappe ä ma 
euriosite. 
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ad) CONDITIONS GEOLOGIQUES ET LITHOLOGIQUES. 


Les mines de Bex sont situ6es dans une des regions les plus dislo- 
quees de notre pays. Les renseignements qui suivent sont tires d’un 
rapport, adresse en 1914 a la Compagnie des Mines et Salines de 
Bex, par M. le Prof. M. LucEon (1912). 

Les couloirs traversent des terrains secondaires et tertiaires. 
Les premiers comprennent, dans les regions explorees: 


1° le Lias (Aalenien, Toarcien, Sin&murien), qui forme la « noire » 
des mineurs. 


2° le Trias («grise» des mineurs), qui constitue la « roche salifere » 
des ancıens auteurs. Exceptionnellement, celle-ci se transforme & 
l’interieur en gypse, surtout dans les regions humides. C’est la 
encore qu’on trouve le gypse a gros grains, sı special, que l’on 
considere comme de la roche salıfere qui aurait perdu son sel, les 
vides laisses par le depart de ce dernier ayant et&e remplaces par 
du gypse cristallis& posterieur A la sedimentation de la roche. 


(Juant aux terrains tertiaires, ils sont formes par le Flysch. Ils 
constituent le fameux « Gylindre ». 

La galerie des Vaux accomplit les A00 m. initiaux de son trajet 
dans une moraine tres fine et compacte, pour aboutir ensuite dans 
l’anhydrite. 

La galerie du Bouillet traverse done, de l’exterieur vers l’interieur, 


les terrains suivants (distances approximatives relevees sur le plan 
au 1: 10.000): 


A-B anhydrite 300 m. pas d’infiltrations, sauf au debut. 
B-C las 185 m. assez humide. Boisages. 
G-D anhydrite 30 m. pas d’infiltrations. Boise. Friable. 
D-E gypse a gros 

grains 25 m. Infiltrations. Baregines. H, S. 
E-F anhydrite 30 m. Pas d’infiltrations. 
F-G lıas lm, id. 
G-H anhydrite 20 m. id. 
H-J las 225. m. Par endroits tres friable. Eau. H, S. 
J-K anhydrite 30 m. Pas d’infiltrations 
K-L lıas 25 m. id. 


L-M anhydrite N, id. 
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M-N las 450 m. “n majeure partie sans infiltrations, 
sauf aux extremites, pres des zones 
de contact avec d’autres couches, 
otı les suintements sont abondants, 
avec baregines, tas de gypse et de 
soufre melanges, H,S (stations 
285 et environs). 


La fin de la galerie se trouve dans la masse d’anhydrite, ol est 
creusee la Tranchee du Bouillet. 

La galerie du Coulat commence dans l’anhydrite, accomplit la 
majeure partie de son trajet dans le Lias pour se terminer comme 
elle a debute, dans l’anhydrite. 

C’est done surtout dans le Lias et dans le gypse ä gros grain que 
sont situees les principales stations, l’eau y &tant douce ou sulfu- 
reuse. L’anhydrite, de par sa nature physique, et en l’absence 
d’infiltrations, n’abrite aucune vie, sauf, dans les zones de contact 
avec d’autres roches, et au debut des galeries ol le plafond est 
mince. La localisation des colonies anımales semble done £tre en 
rapport avec la constitution physique des roches, et depend de leur 
permeabilite a l’eau, celle-ci jouant un röle preponderant. Quant 
les eaux contiennent CaSO,, les baregines s’y developpent facile- 
ment, et c’est la un facteur favorable de peuplement nouveau. 
La nature chimique des terrains, CaSO, mis a part, ne parait jouer 
aucun röle. D’ailleurs, les roches de Bex ne contiennent aucun sel 
toxique, incompatible avec la vie. Siles roches a NaCl sont azoiques, 
ce n’est pas ä cause du sel, mais gräce ä leur secheresse. 


b) CONDITIONS PHYSIQUES, 


Obscurite: Elle est complete dans la majeure partie des 
mines. Le Puits du Jour, malgre ses 114 m. de profondeur recoit 
un peu de lumiere. 

Hamann (in JEANNEL op. cıt.) admet cependant qu’une tres faible 
quantit& de lumiere reflechie penetre jusque dans les parties les 
plus profondes des grottes, cherchant ainsi a expliquer la persistance 
de formes oculees dans ces regions. 

Temperature de l’air: A proximite des entrees, la 
temperature de l’air suit d’assez pres les varıations de l’exterieur. 
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(est ainsı qu’en hiver, le sol de la galerie du Bouillet est gele 
Jusqu’a 50 m. environ de la porte. En ete, j’ai note un maximum 
de 14° a cette m&me profondeur. 

Plus on penetre vers l’interieur, plus aussi la temperature se 
stabilise, pour osciller entre 12° et 14° pres de la galerie Sainte- 
Helene (janvier 1932: 12°, juin 1932: 14°). A cet endroit, l’air est 
encore agıte par les courants dans les deux sens et les variations 
exterieures peuvent encore se faire sentir. Plus loin, dans la Tran- 
chee du Bouillet, par exemple, le thermometre marque toute l’annee 
16°, dans un air absolument immobile. Enfin, tout au fond de 
l’exploitation, a plus de 2 km. de l’entree, la temperature se main- 
tient toujours a 19°. 

Ges chiffres n’ont rien de remarquable, et sont conformes a ce 
que l’on pouvait prevoir. Ils confirment aussi les observations ante- 
rieures, resumees par JEANNEL (op. cit.) : c’est que la temperature 
des grottes et des Gavernes n’est pas aussi constante qu’on le suppose 
souvent, mais qu’elle depend de nombre de facteurs, tels la pente, 
les courants, l’epaisseur du plafond, l’altitude et la latitude. Je 
citerai les chiffres donnes par JEANNEL pour des grottes de diverses 
regions, la profondeur moyenne etant de 300 m., et l’altitude 
consideree voisine de celle du Bouillet, soit 600 m. 

Algerie: 16,5°. Pyrenees espagnoles: 12,5°. Pyrenees francaises: 
11,5°. Alpes francaises: 11°. Jura: 8°. 

Les mines du Bouillet ont, elles, une temperature moyenne de 
13° pour des conditions comparables, ce qui est une valeur supe- 
rieure a celle des grottes. On peut expliquer ce fait par l’influence 
des regions profondes qui ont rechauffe l’air descendant. Les galeries 
sont etroites; ce sont de longs boyaux, bien entoures par la roche; 
les courants sont attenues par les portes, fermees la plupart du 
temps. Les grottes sont en general plus larges, mieux aerees, souvent 
moins profondes. 

HNATEWYTSCH (op. cit.) a mesure dans les mines de Schneeberg 
une variation annuelle de 3° (9 a 12°). Ces mines sont situees plus 
au nord, elles ont de multiples ouvertures, et sont, d’apres cet 
auteur, souvent parcourues par de violents courants d’air. 

Temperature de l’eau: L’eau est en general plus froide 
que l’air, ce qui etait connu. En general il ne s’agit que d’une 
difference de 1° ou moins. J’aı note les chiffres suivants: 
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Dates Endroits (Bouillet) 


IX.1932 Galerie principale, stat. 305 


1IX.1932 Galerie Sainte-Helene, stat. : 


IX.1936 Galerie Sainte-Helene, stat. 


IX.1936 Tranchee du Bouillet 


L’eau du Reservoir de la Pompe Ansermet, au fond du Coulat, 
a une temperature de 14,3°. 

Air: L’air de la galerie du Bouillet &tant constamment renouvele, 
ıl etait inutile d’en faire l’analyse. Tout au plus faut-il signaler la 
presence de H, S, en aval ou en amont de Sainte-Helene, suivant 
la direetion des courants. 

Par contre, il etait interessant de connaitre sa composition dans 
les galeries ä air confine. 

J’ai fait le 15 novembre 1956, un prelevement pres des tables 
de la Tranchee. La temperature etait de 16°. Voici le resultat: 

N: 79,1%. O: 20,7%. CO;: 0,2%. 

La teneur en CO, correspond simplement ä celle d’un air confine 
ordinaire. 

La galerie Saint-Louis se termine en cul de sac. L’air ne s’y 
renouvelle que rarement, par aeration provoquee, au moment 
oü les ouvriers doivent y travailler. Dans les conditions habituelles, 
la lampe ä ac6tylene s’y &teint. Le 15 novembre 1936 egalement, 
J ai ete etonne de pouvoir aller jusqu’au fond du couloir sans etre 
incommode. Le parcours avait 6t& aere trois jours auparavant. 
J’ai tout de m&me fait une prise d’air, afıin de suivre les progres 
de sa viciation. L’analyse a donn& le r6sultat suivant: 


NSS SEA 82.00 17.00 1.00 


Le 7 decembre suivant, sans a6ration intermediaire, il nous a ete 
impossible de penetrer plus loin que la galerie de l’Angle. La lampe 


REvUE Suisse DE Zoot. T. 45. 1938. 43 
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s’eteignait, le papier refusait de prendre feu et les allumettes fusaient 
avec une lueur rouge. L’oppression etait nette, et mieux valait ne 
pas s’attarder dans ces couloirs. L’analyse donna en effet: 


INDIE SG amore 85.50 12.40 2.10 


Alan 0 85.30 12.30 2.40 


J’ignore s’il faut attribuer simplement au hasard la teneur plus 
elevee en CO, de l’air a une hauteur de 1 m. 80. 

Je terminerai en ajoutant que les prelevements d’air ont ete 
faits en vidant sur place une bouteille d’un litre a fermeture meca- 
nique, remplie d’une solution de H,SO,, N/10. 

Courants: Comme je l’ai dit, les couloirs se terminant en cul de 
sac, et ceux du fond, ont un air absolument calme. Il n’en est pas de 
meme des galeries principales, en relation avec un puits ou un 
escalier montant. Elles ont rarement une atmosphere tranquille, 
mais sont toujours parcourues par un courant plus ou moins fort. 
D’une maniere generale, celui-eci est montant en hiver, et plus fort 
qu’en 6te, A cause de la grande difference de temperature entre 
l’interieur et l’exterieur. Parfois il est suffiisamment intense pour 
eteindre la lampe a acetylene. En 6te, ıl y a souvent renversement 
de direetion, suivant qu’il fait chaud ou froid au dehors. Dans 
le premiers cas, on note un mouvement descendant faible, dans le 
deuxieme cas, par temps de pluie, il y a direction ascendante, 
comme en hiver. 

Pression baromeätrique: Aucun des travaux concernant 
la faune des mines et des grottes ne fait mention de la pression 
atmospherique. A priori, on peut admettre que les difierences entre 
V’interieur et l’exterieur ne doivent pas etre bien sensibles. Afin de 
verifier cette hypothöse, j’ai relev& les hauteurs barometriques 
en deux endroits: 1° Dans la galerie principale du Bouillet, pres 
de la station 309, a environ 1.500 m. de l’entree. 2° Dans la Tranchee 
du Bouillet, pres des tables. Un barometre de comparaison restait 
pres de la porte. Les rösultats se lisent sur le graphique de la fig. 4. 


a) La pression est plus faible a l’interieur. b) Dans la galerie 
prineipale, a courants variables, elle differe peu de la pression 
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exterieure, et ses variations ne suivent pas celles du dehors. ec) Dans 
la Tranchee du Bouillet, A atmosphere calme, le parallelisme entre 
les deux variations de pression est remarquable. 


Fig. 4. 
Variations de la pression barometrique dans la galerie du Bouillet et dans la 
tranchee du meme nom, comparees aux variations A l’exterieur. 


Resterait a expliquer la raison de cette plus faible pression ä 
l’interieur. S’agit-ıl d’absorption de l’air par la roche ou par l’eau ? 
La temperature a-t-elle une influence ? C’est ce que je ne suis pas 
capable de dire pour l’instant. 

Eaux: Il y a de l’eau partout. Elle provient des infiltrations 
abondantes et aussi des eaux industrielles amenees pour les besoins 
de l’exploitation. L’irruption de la Gryonne, en 1895, a inonde& les 
etages inferieurs de la Tranchee et du Puits du Bouillet. Toutes 
les galeries principales sont longees de canaux d’evacuation. Enfin 
Sainte-Helene et le Coulat ont des sources sulfureuses, et les forages 
dans la roche provoquent l’arrivee des eaux sal6es. 
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Afin de connaitre la composition chimique des eaux, j’ai fait des 
prelevements aux endroits suivants: 


N° 1. Ganal lateral de la galerie du Bouillet, entre la station 287 
et la galerie Sainte-Helene; 


N° 2. Galerie Sainte-Helene; 
N° 3. Station 283, sous la plaque 1816; 


N° 4. Reservoir de la pompe Ansermet (Coulat); 
5. Sortie latörale du Bouillet, pres du Puits du möme nom. 


Les rösultats sont consignes dans le tableau ci-dessous: 


Prelevements N?°: 
1 | 2 l 3 4 l 5 
Odeurs Tree nulle H2S nulle nulle nulle 
Gouleunse. 39 Amer nulle nulle nulle nulle nulle 
Aspecl . . mul. limp. limp. limp. limp. limp. 
Nemperaturere vr 132 = 14,3° le 
pH (phenolsulfoneph- 
| tal) een I DD) Al 7,6 7,9 
| Alcalinite: cm? HCIN/,, 
p- 1000 ce., Methylor. | 15,0 39,0 30,8 50,0 35,0 
Conductivite electrique 0,00521, 0,0128 | 0,0168 — — 
| Gr./l. Gr./l. Gr./l. Gr./l. Gr./l. 
Anions: 
Chloruresu Ce 1,047 3,230 1,970 4,473 4,580 
| SultatesmS Ole 11925 1,940 1,570 B,00D. 1,770 
| Bicarbonates, HCGO3 0,091 0,240 0,187 0,305 0,213 
Nitrates, NO3 . . . traces traces traces traces traces 
Cations: 
Kr 0,0140 | 0,021 0,017 0,054 0,039 
Nat nn 2 0,700 2,085 1,230 3,630 3,140 
er ee 0,550 0,740 0,630 0,625 0,630 
Mei. a 0,052 0,090 0,071 0,124 0,075 
IC 3 a traces traces — = = 
N traces 0,0002 traces traces traces 
z 5 Prelevements N°:; 
Gaz dissous - 
f 2 3 4 5 
Gr./l. Gr./l. Gl. Gr./l. Gr./l. 
Or a HE 0,0067 0,00.. 0,0045 0,0083 
GO ee — — — — — 
SE — 0,0056 — — _ 
Divers: 
Residulsecke 4,140 8,275 5,800 12,450 10,500 
SIO24, 45. 2a 0,008 0,006 0,016 0,014 0,008 
| 
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On voit que les eaux des mines de Bex sont fortement min6ra- 
lisees, le residu sec variant entre 4.140 gr/l. et 10.500 gr/l., suivant 
les stations. Les eaux du reservoir de la pompe Ansermet, au Coulat, 
donnent möme une valeur de 12.450 gr/l. A titre de comparaison, 
je eite ici les chiflres obtenus pour les lacs de la region: Leman, 
0.1622 gr/l., lac Ei sur Vouvry, 0.1222 gr/l., lac d’Arnon, 
0.1458 gr/l. (CoLLEr, 1925). 

Le pH, voisin de " neutralite en profondeur (Sainte-Helene: 7,2), 
augmente au fur et A mesure que l’on se rapproche de la sortie, ol 
il atteint 7,9 

Les sels les plus abondants sont, comme il fallait s’y attendre, 
NaCl et CaSO,. La concentration du premier varie entre 1,5 gr/l. 
(station 287) et 7 gr/l. (sortie). Comme nous avons lä des eaux 
courantes, il est probable que cette concentration n’est pas stable 
et depend des infiltrations. Par contre, la galerie Sainte-Helene 
a des eaux presque stagnantes, ä qualit6s physiques et chimiques 
constantes, et sa teneur en NaCl est de 5 gr/l. Les sulfates varıent 
entre 2 et 3 gr/l. 

(Juant aux gaz dissous, ıl &taıt interessant de connaitre la teneur 
en H,S et en O. 

H,S existe dans les eaux de Sainte-Helene, a raison de 5,6 mg/l. 
Pres de la plaque 1816 et a la station 287, les Deggiatoa temoignent 
de sa presence egalement, mais l’analyse n’a rien revele; c’est 
probablement dü au fait que les sulfuraires le detruisent a mesure, 
et aussi parce que les eaux courantes amenent constamment 
l’oxygene qui transforme H,S en soufre libre. En eflet, les eaux 
sont souvent legerement opalescentes. 

La source la plus riche en hydrogene sulfure est celle du Coulat, 
oü ce gaz existe a raison de 25 mgr/l. 

Il va sans dire que dans les stations a Deggiatoa, la teneur des 
eaux en oxygene est tres faible, voisine de zero, alors qu’avant 
d’atteindre ces zones, elle etait de 67mgr/l. Peu avant la sortie 
des mines, cette teneur remonte a 87 mgr/l. 


Humidite: L’humidite est tres forte partout. L’air est sature 
de vapeur d’eau. Des hygrometres ächeveu, plac6s en divers endroits 
(Sainte-Helene, station 310, tranchee du Bouillet) ont marqu6 
constamment 98-100%. Meme les roches depourvues de toute 
infiltration sont toujours moites. 


588 EDMOND ALTHERR 
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La matiere organique est tres abondante dans les diverses galeries 
explorees. Elle s’y est d&velopp6e naturellement (flore des boisages, 
baregines), ou bien y a &t@ apportee par l’homme (tabaec, debris 
d’alıments, vieux papiers, excr&ments). 

Flore: Pres des entrees, ot le plafond est mince, les radicelles 
nombreuses des arbres penetrent jusque dans le souterrain. En 
dehors de ce fait, toute une vegetation cryptogamique prospere 
partout ou il y a du bois et de P’humidite. C’est ainsi que les 
poutres mouill6es sont recouvertes d’un mucus gelatineux dont la 
couleur varie du jaune translucide au noir. Cet enduit, vraisembla- 
blement forme d’algues filamenteuses, peut atteindre une &paisseur 
de 2em. et l’eau en degoutte sans arret. Par ci, par lä, on rencontre 
de rares champignons. Les boisages sans infiltrations portent un 
duvet ras de moisissures noires et les beaux flocons blanes d’un 
Polypore. Les eaux sulfureuses permettent la vie des Beggiatoa, 
tandis que les baregines et les depöts muqueux de certains tuyaux 
(Saint-Louis) renferment de nombreuses bacteries. 


Les baregines: (Ce milieu merite une mention speciale en 
raison des nombreuses recherches auxquelles les baregines ont donne& 
lieu. Ce sont des amas gelatineux, plus ou moins colores, abondants 
partout ou ıl y a des sulfates en reduction et qui m’ont frappe des 
le debut de mes recherches. C’est ainsi qu’aux stations 304, 304 D 
et 304 B, ce sont des masses globuleuses brun-verdätres, teintees 
probablement par des sels de fer. Aux me&mes endroits, et aux 
stations 279 et 289, elles prennent un aspect stalactiforme, il en 
degoutte perpetuellement une eau fortement sulfureuse. Sur les 
concretions blanches de la zone 279 egalement, gisent des amas d’une 
gelee blanche, que l’on trouve egalement au Coulat, a 200 m. de 
l’entree, et aux Vaux. Dans tous les cas, ıl s’agit d’algues et de 
bacteries, enrobees dans une masse gelatineuse et savonneuse. 

Entre temps, j’aı eu connaissance des travaux de SALGUES 
(1936), FourmeEnT (1923) et TragAauD (1928) qui ont observe ces 
m6mes formations, le premier dans les eaux salees de Barjols (Var), 
les deux autres dans les eaux min6rales de Bareges. Ges substances 
ont et& etudiees au point de vue chimique, botanique, therapeu- 
tique, et, dans une moindre mesure, zoologique. L’identite entre 
cette substance et ce que j’ai recolte aA Bex ne fait plus aucun doute, 
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depuis que j’en ai soumis quelques echantillons au D’ Traraun. 
Pour le moment, je me suis borne A definir la faune de ce milieu, 
son etude chimique et bacteriologique ne rentrant pas dans le 
cadre de ce travail. 

La bibliographie de TraBAUD ne mentionne pas moins de 
118 publications concernant les baregines. L’accord ne semble pas 
pres d’ötre fait au sujet du nom de ces amas. C'est ainsi qu’on a 
parlede geline, de sulfurine, de sulfomucose, de 
sulfodipht&rose, de pyreneine, luchonine, 
erine . saint-sauwverine, plombierine, .etc..., 
chaque station balneaire voulant avoir sa specialite... Vers 1880, 
ANGLADA (in TRABAUD, op. cit.) les classait comme suit, en: 


glairine floconneuse 
glairine filandreuse 
glairine muqueuse 
glairine membraneuse 
glairine compacte zonaire 
glairine fibreuse 

glairine stalactiforme. 


Cette diversite dans les qualificatifs indique bien les aspects 
multiples sous lesquels elles se pr6esentent. 

Ces amas apparaissent partout oü se trouvent du soufre et de 
l’eau, ä des temperatures variant entre 15 et 45°. A Bex, cette 
temperature est, comme nous l’avons vu, plus basse. Ce sont la 
les conditions dans lesquelles peut se former la baregine concrete. 
Dans les eaux sulfureuses, a Beggiatoa, on recueille la baregine 
dissoute, dont je ne me suis pas occupe. 

Ceeci dit, il n’est pas tout ä fait certain que toutes les substances, 
enumerees sous divers noms, soient de m&me nature. Les savants 
sont au travail, et la ville de Bareges, a organise en 1932, une journee 
de la baregine, ä l’occasion d’un voyage d’etudes medicales de la 
Faculte de Medecine de Paris. Le Dr Lauraın m’ecrivait A ce 
sujet: «Mon impression est qu’il s’agit d’une vaste question d’un 
reel interet biologique. » 

Je resume les principaux resultats acquis A ce jour: 

1° La baregine est un sel pectique dü a la proliferation intra- 


cellulaire (lamelle moyenne) qui unit entre eux les micro- 
organısmes «secreteurs de baregine ». 
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2° Cette zooglee comprend: 


a) des matieres organiques quaternaires azotees provenant 
des etres vivants, ou ternaires, provenant de la gangue 
peetique soluble; 


b) des ions mötalliques fixes par absorption basophile 
sous forme insoluble et tres stable (Fe, As, Ca, Si, Meg). 


c) des metalloides Br, I et surtout S eristallis6 ou amorphe, 
provenant soit de l’oxydation de H, S, soit de l’activite 
biochimique des sulfobacteries typiques (TRABAUD, 
op. eit.). 


Les recherches de TraBAuUD et FOURMENT ont montre que ces 
gelees renferment environ 98% d’eau, 1,5% de matieres organiques 
et 0,5%, de matieres minerales. (Quant a l’origine de cette substance, 
je renvoie a l’excellente analyse faite par TrABAuD, qui conclut 
en ces termes: 


«La baregine n'est nı entrainee par les eaux pluviales (FıLHor), 
ni constituee au sein de la terre par combinaison chimique 
(AnGrapA). Elle est le resultat de l’activite physiologique de 
bacteries denommees « seereteurs de baregine ». O’est une zooglee 
formee par des microorganismes caracterises par l’exageration 
de la production pectique normale de chaque cellule vegetale 
(representant la lamelle moyenne des cellules associees en tissus). 

Sur des frottis colores au Giemsa et a la fuchsine de Ziehl, j’ai 
observe de grosses bacteries entourees d’une e&paisse enveloppe 
muqueuse, de nombreux spores et des Oscillariees. Mes recherches 
ont porte surtout sur la faune de ce milieu, quitte aA revenir plus 
tard sur la flore. Dans toute la litterature consacr6ee a ces gel6es, 
un seul travail traite de la microfaune qui y pullule. Il s’agit des 
recherches de SouUBEYRAN, en 1858 (in FOURMENT, op. cit.). Get 
auteur donne la liste suivante: 


Grustaces:  Cypris fusca Strauss; 


Helminthes: Anguillula angladae n. Sp., 
Oncholaimus sulfuraria n. Sp., 
Phanoglene filholi n. sp.; 


Infusoires:  JN/onas rosea Morren, 
Leucophrya mamilla Bory de St. Vet. 
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Les Oncholaimus et les Anguullula ne figurent pas dans la mise 
au point recente de MicoLerzky (1921), et l’existence de Phano- 
glene est mise en doute par ce m&me auteur. TRABAUD cite en outre, 
en passant, des Rotiferes, un Annelide (Nais sulfurea auct.?) et une 
larve de Coleoptere, Dascelis sulfurea Leriche 1902. 

Ces baregines ont fait parler d’elles chez nous aussi. En ce qui 
eoncerne notre canton, je ne connais que la communication de 
LEBERT, a la Societe helvetique des Sciences naturelles, en 1839, 
sur la baregine des eaux thermales de Lavey. Le pharmacien 
Burrin a fait ceirculer A la Societe vaudoise d’etudes medicales, 
en 1840, de la baregine des eaux d’Yverdon (D! E. CuuaArp, in litt.). 
Le Dr PETITPIERRE, medecin actuel des bains de Lavey, m’a declare 
recemment que les eaux de notre &tablissement thermal vaudois 
en etaient d&pourvues. 

Quant aux debris abandonn6s par l’homme, il en sera suffisam- 
ment question au sujet des groupements &cologiques et de l’influence 
de ’homme, pour qu’il ne soit pas necessaire d’insister davantage ici. 


C) TECHNIQUE 


J’aı fait de 1950 a 1937, environ 870 prelevements dans les divers 
milieux. La duree des recherches et le nombre des examens per- 
mettent ainsi d’aflirmer que si quelques especes ont pu echapper 
a mes investigations, elles ne doivent pas ötre nombreuses. Pour 
diverses raisons, j’ai provisoirement laiss& de cöt& les Oligochetes 
Enchytreides, les Turbellaries et les Rotateurs. 

Pour la recolte des matieres organiques (barögines, algues, 
Beggiatoa) j' ai employe des tubes a 6chantillons d’une contenance 
de 5 a 20 ce., suivant l’importance des amas. Ces tubes 6taient 
regulierement sterilises pour eviter toute contamination aceiden- 
telle. Leur contenu etait examine a la loupe binoeulaire de Leitz 
(grossissement 30 fois), Je jour m&me de la recolte, si possible, et 
toujours dans les 24 heures qui suivaient. Les anımaux isoles 
etaient tues et fixes, puis montes en preparations. Ce n’est que pour 
la description des especes nouvelles de Nematodes et pour les 
Infusoires que l’examen & frais s’est revele indispensable. 

Les eaux des divers reservoirs ont et6 explorees au filet a plankton, 
et pour plus de sürete, je les aı centrifugees. 


Techniques speciales. 


1. Infusoires: Je les ai examınes vivants au microscope, puis 
tues et fix6s au formol ou aux vapeurs d’acide osmique. 


2. Nematodes: Ges anımaux sont d’abord tues a la flamme, 
puis fixes dans le melange suivant: glycerine, 5 p.; acıde acetique, 
2 p.; eau distillee, 3 p. Apres evaporation de l’eau et de l’acide, 
le montage en preparations durables se fait dans la glycerine-ge- 
latine pheniquee. Les preparations ainsi obtenues sont trop trans- 
parentes, mais se conservent bien. Le formol a donne de bons 
resultats avec le materiel frais, mais les preparations, quoique 
bordees avec soin a la parafline et au « Maskenlack » de Grübler, 
se dessechent en general rapidement. Elles deviennent en outre 
tres opaques, l’anımal brunit, et toute observation est rendue 
impossible. 
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3. Olieochetes: Les quelques Enchytreides que j’aı Gonserv6s 
fe} . d 

ont &t& tu6s et fix6es au sublime-acetique bouillant, puis montes 

sans coloration dans le baume de Canada ou l’huile de cedre Epaissie. 


4. Crustaces: La technique est la m&me que pour les Nematodes. 
5. Araignees: Elles sont conserv6es a l’alcool a 70°. 
6. Acariens: La technique est la m&me que pour les N&matodes. 


7. Collemboles: J’aı essaye de les preparer au lactophenol 
d’Amman, dont LANGERON dit beaucoup de bien: «Il est extreme- 
ment utile pour examiner et conserver toutes especes d’objets, 
animaux ou vegetaux.» Cela ne m’a pas reussi et j’aı fini par 
conserver mes captures en tubes dans de l’alcool a 70°. 


8. Copeognathes: Je les aı traites comme les Nematodes, ou bien 
conserves a l’aleool a 70°. 


Enfin, les dessins ont ete, dans la plupart des cas, ex&cutes d’apres 
du materiel frais. Les Nematodes entiers ont &t& reproduits au 
faible grossissement (Obj. N® 3 Leitz, ocul. 8 x Leitz) au moyen 
du reseau oculaire de R. Bazin; pour les details de la tete ou de la 
queue, j’ai utilise la chambre claire de Leitz, avec objectif Leitz 
a immersion & l’huile, 1/12, et oculaire Leitz 8 x. 

Les figures N°s 5, 18, 20, 21, 22, 23, 24, ont ete executees d’apres 
des esquisses du D" STEINER. 

Toutes les especes qui ont pu etre conservees, en particulier les 
especes nouvelles de Nematodes, les Acariens, les Arachnides, les 
Collemboles, les Copeognathes, les Coleopteres, les Dipteres, ont 
ete deposees au Musee zoologique de Lausanne (directeur: M. le 
prof. MuRrisiIER). 


D) LA FAUNE DES MINES DE SEL DE BEX 


1. Historique. 


Nous ne possedons pour le moment que des &tudes fragmentaires 
au sujet du peuplement des Mines de Bex. En eflet, deux chercheurs, 
seulement, se sont occasionnellement occupes de cette faune. Mais 
personne n'avait entrepris, avant moi, l’&tude systematique et 
continue des anımaux de nos salines. Or, il s’agit la d’une invasion 
de galeries dont nous connaissons l’äge, et dont j’aurais aime suivre 
pas a pas le peuplement. «C'est une experience naturelle qui se 
deroule sous nos yeux » (CuENoT, 1932, b). En fait, ce peuplement 
est deja accompli, et les couloirs r&ecents, susceptibles d’etre habites 
n’existent pas. 

A l’interet que presente le domaine souterrain, s’ajoute celui des 
divers milieux qu’on y rencontre et le comportement des anımaux 
vis-a-vis de ceux-ci pouvait peut-etre reserver quelques surprises. 

J’ai eu connaissance de deux publications originales traitant de 
cette faune. 


1. Le Dr H. LEegeErr (1876), medecin a Bex, vers 1840, a consacre 
un travail aux Araignees de la Suisse. I] y mentionne celles qu’il a 
observees dans les Mines de Bex, et en donne la liste suivante: 


Meta menardı Latr. au Coulat; 

Meta merianae Scop. au Goulat; 

Meta murariae n. sp. = N. menardi amend. Lessert. Les exem- 
plaires de Bex sont plus gros que la moyenne; 

Meta subterranea n. sp. Les deux exemplaires recoltes pour- 
raient etre des varietes de l’espece precedente; 

Bathyphantes terricolus Menge, au Bouillet, a 500 m. de l’entree; 

Bathyphantes charpentieri n. sp. — Porrhomma proserpina Sim. 
Ges araignees vivent au Bouillet, a 2.000 pieds de l’entree. 
L’auteur les retrouve au Coulat, oü elles sont probablement 
montees par le grand escalier. Tout le long de la galerie, on 
remarque leurs fines toiles. Leur nourriture consisterait en 
Infusoires, Anguillules, Podurelles et Dipteres (c’est la seule 
allusion que fait LEBERT aux autres hötes des mines); 
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Erigone simplex auct. ? (loe. ?); 

Erigone quisquillarum n. sp. = Microneta varia Blackw., «ä& une 
assez grande distance du jour »; 

Leiobunum limbatum 1. Koch (loe. ?). 


2. En 1921, P. L. MercAnton (1921) signale la presence au fond 
de la galerie du Bouillet, de Porrhomma thorelli Herm., en realıte 
Porrhomma proserpina Sim. (corr. de LEsseErr). 

A ces travaux s’ajoutent trois mises au point: 


1° Dans son article «Bex», du Diet. geogr. de la Suisse, H. 
ScuAarpr (1910) rappelle la publication de LEBERrT. « ...N’oublions 
pas de mentionner que les souterrains des Mines de Bex, ouverts 
depuis plus de deux siecles, ont d&evelopp& toute une vie organique. 
Outre une vegetation eryptogamique des plus curieuses vivant 
sur les boisages, il y a une vie assez intense, consistant surtout 
en Dipteres et Araignees aveugles. Ces dernieres ont fait l’objet 
d’une &etude du D! LEBERT. » 

Araign6es aveugles ou pas ? Il semble qu’il y a la une confusion, 
et le texte de LEBERT lui-meme manque de clarte. Le voicı: 

Page 6, op. cit.: « Von ganz blinden Grottenspinnen wird später 
die Rede sein. Jedoch bemerke ich hier gleich, dass die von jeher 
in den weit vom Tageslicht entfernten Orten des Salzbergwerkes 
von Bex lebenden, namentlich die von mir zuerst beschriebene Art, 
Bathyphantes salinarum, vollkommen entwickelte Augen haben, 
womit auch andere Tatsachen übereinstimmen... » 

Page 28: «...Sämtliche von mir in den Salzbergwerken von Bex, 
selbst in weiter Entfernung vom Tageslicht entfernten Spinnen, 
hatten gut organisierte Augen. Auf diesen Punkt kommen wir 
noch später zurück... » 

Et plus loin, page 50: «....Es ist eine sehr bekannte Tatsache, das 
es wie unter andern Tieren, Spinnen gibt, welche augenlos und 
blind sind. Ich habe daher mit grösster Sorgfalt die mir zugäng- 
lichen Grotten durchsucht. In denen von St. Maurice habe ich 
keine gefunden. Wohl aber finden sich nicht wenige in den unter- 
irdischen Salzbergwerken von Bex... » 

Il y a la une contradietion tres nette qui explique l’aflirmation 
de SCHARDT. 


2° Dans le volume du Catalogue des Invertebres de la Suisse, 
consacre aux Gasteropodes, G. MErMmoD (1930), releve qu’en 1876 le 
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conchyliologue francais BOURGUIGNAT a deerit, d’apres un unique 
exemplaire et sous le nom specifique d’helvetica, un Prosobranche 
du genre Peringta, dont ıl situe l’habitat en disant: « Il est probable 
que cette Peringie vit dans les Salines du Devens pres Bex. » 
L’existence a cet endroit, et nulle part ailleurs en Suisse, de Mol- 
lusques de ce genre, caracteristiques des eaux saumätres, pouvait faire 
supposer la presence, dans le domaine explore, d’une faune speciale 
aux salines, faune aquatique ancienne d’un vif interet. Malheureu- 
sement, les etablissements d’evaporation des Devens sont actuelle- 
ment desaflectes. Mais, nı sur les points que j’aı explores, ni dans 
les depöts de sel du Bevieux, je n’aı trouve trace de Mollusques que 
les canalisations devraient y amener. En outre, les collections de 
J. de CHARPENTIER conservees au Mus6e zoologique de Lausanne 
ne renferment aucune coquille pouvant se rapporter au genre 
Peringia. Et cependant, de CHARPENTIER fut non seulement conchy- 
liologue &em£rite, mais encore directeur des Salines de Bex ä l’epoque 
ot les installations du Devens etaient en activite. Nous ne pouvons 
donc que mettre en doute l’habitat donne comme probable par 
BOURGUIGNAT pour l’unique exemplaire decrit de sa Peringia 
helvetica. 


3° En 1877, lors des assises a Bex de la Societe helvetique des 
Sciences naturelles, le president SCHNETZLER (1877), en parlant 
des travaux de LEBERT, mentionna la decouverte faite dans les 
mines, par ce dernier, d’un triton adulte (?) muni de ses branchies. 

De cette revue rapide, il ressort que, comme ailleurs, la plupart 
des chercheurs ne se sont occup6s que des Arthropodes, et ont laisse 
de cöte les autres groupes. Le present travail montrera que ces 
autres groupes meritaient d’etre etudies. 


2. Partie syst&matique.! 


PROTOZOA 


JEAnnEL (1926) dit au sujet des Protozoaires qu’ils sont certaine- 
ment peu nombreux dans les eaux des cavernes, otı ils n’ont d’ail- 
leurs pas fait l’objet d’etudes speciales. Il ne mentionne que les 
travaux de Cuarrpuis (1920). Dans la liste etablie par cet auteur, 


1 Les Nematodes seront traites specialement A la fin de ce chapitre. 
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Difflugia pyriformis lacustris Pen. et Tokophrya eyclopum Cl. et L., 
seuls seraient dignes d’interet. 

Les galeries de mines, mieux explorees, ont donn@ a HnATEWYTSCH 
(op. cıit.) une cinquantaine d’especes, toutes banales, sans caracteres 
adaptatifs. Les conditions de milieu, pour autant qu’elles restent 
dans les limites permettant une vie normale, n’ont aucune prise 
sur eux, ce qui fait dire a WETZEL (in HnATEWYTSCH, op. cıt.), au 
sujet de l’action de la selection: « Die Maschen des Siebes sind für 
die Protozoen zu weit. Sie schlüpfen hindurch. » 

Malgr& ces constatations, il est indispensable de connaitre cette 
faune, si l’on veut se faire une idee des relations entre les divers 
groupes d’anımaux. Les Protozoaires forment certainement une 
part importante de la nourriture d’etres plus eleves en organisation. 
D’autre part, ils dependent eux-me&mes de la quantite de bacteries 
qu’ils ont ä& leur disposition. Or, celles-ci ne manquent pas dans 
les Mines de Bex. Une &tude ou l’embranchement des Protozoaires 
n’entre pas en consideration est forcement incomplete et ne donne 
pas l’image exacte des conditions de vie dans les milieux examine6s. 

J’aı explore A stations, de conditions differentes: 


Stat. 310 B. Tabac dans eaux sulfureuses de la galerie principale. 


Stat. 305. Eaux sulfureuses de la galerie Sainte-Helene. 
Stat. 350. Algues sur boisages mouilles. 
Stat. 456. Tabac dans l’eau douce de la galerie principale. 


Sauf remarques speciales, les especes citees plus bas etaient 
toujours en grand nombre. 


} 
RHIZOPODA. 


HELIOZoA. 


Actinophrys sol. Ehrbg. Station 310 B. Un tres bel exemplaire, 
solitaire. 


AMOEBRA. 


Amoeba proteus Pall. Station 310 B. Quelques individus seule- 
ment. 


Amoeba verrucosa Ehrbg. Station 305. Cette espece est tres 
abondante dans les eaux sulfureuses de la galerie Sainte-Helene. 
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FLAGELLATA. 


Les Flagelles n’ont pas ete determines, mais semblent r&pandus 
partout. Ce sont les seuls etres vivants que j’aie rencontres dans 
les eaux peu salees de la Tranchee du Bouillet. 


INFUSORIA. 


ENCHELYDAE. 
Urotricha fareta Cl. & L. Station 350. 


Holophrya sp. Station 309. 
Prorodon sp. Station 305. 


ÜCHLAMYDODONTIDAE. 


Nassula pseudonassula Pen. Station 305. 
Chilodon sp. Station 305. 

Chilodon eucullus Ehrbg. Station 309. 
Leptopharynx costatus Mermod. Station 305. 


TRACHELIDAE. 


Lionotus fasciola Ehrbg. Station 310 B. 
Lionotus sp. Station 309. 
Lionotus sp. Station 310 B. 


ÜHILIFERIDAE. 


Uronema marina Duj. Station 310 B. 

Uronema mirum Duj. ? Station 310B. La bouche est plus en 
arriere que dans les exemplaires de PEnArnp (1922) et les individus 
observes portent deux cils posterieurs. 

Plagiocampa mutabıle Schew. Station 305. 

Colpidium colpoda Ehrbg. Station 310 B. 

Glaucoma setosa Schew. Station 305. 

Glaucoma reniforme Schew. Station 309. 


MICROTHORACINA. 
Cinetochilum margaritaceum Ehrbg. Station 310 B. 
PARAMAECINAE. 


Paramaecium caudatum Ehrbg. Station 350. 
Paramaecium bursaria Ehrbg. Station 305. Extremement abon- 
dlants. 
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PLEURONEMIDAER. 


Pleuronema chrysalis Ehrbg. Stations 310 B et 350. 

Cyclidium glaucoma O.F.M. Station 310 B. 

Cyelidium heptatrichum Schew. Station 310 B. Comme les indi- 
vidus trouv6s par Roux (1901), mes exemplaires portaient plus 
de 7 soies tactiles a l’extremite posterieure. Les autres caracteres 
correspondaient A ceux de l’espece. 


PLAGIOTOMIDAE. 


Spirostomum teres Cl. & L. Station 456. 
Spirostomum ambiguum Ehrbg. Station 456. 


UROSTYLIDAE. 


Kerona polyporum Ehrbg. Station 350. 
Urolepta sp. Station 310 B. 


EUPLOTIDAE. 


Euplotes charon Ehrbg. Station 350. 
Euplotes patella Ehrbg. Station 305. 


VORTICELLIDAE. 


Vorticella sp. I. Station 310 B. Peu abondant. 

Vorticella sp. II. M&me endroit. Peu abondant. 

La determination des especes de ce genre est presque impossible, 
vu la confusion et les synonymies qui regnent dans ce groupe. Une 
revision s’Impose. 

ACINETIDAE. 


Tokophrya cyelopum Cl. & L. Station 350. Sur Moraria varica 
Graet. Cette espece est signalee par Cmuarppuis (op. cit.), dans la 
Baume des Cabris, Les Verrieres, Neuchätel. 

Un examen assez rapide des Protozoaires, portant sur le mat£riel 
de 7 recoltes, efleetuees uniquement en quelques points de la galerie 
du Bouillet, a permis la determination de 35 especes, et il n’est pas 
douteux que la liste s’allonge encore. Le Coulat et les Vaux sont 
encore a explorer. Pour le moment, c’est moins la systematique 
stricte qui importe, que le röle ecologique de cet embranchement. 
Nous savons, et cela suffit pour le moment, que les Protozoaires 
sont tres abondants dans nos mines, qu’ils jouent certainement un, 
röle important comme nourriture pour d’autres especes. Leur 
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repartition suivant les milieux sera examinee dans le chapitre 
consacre aux groupements 6&cologiques. 


VERMES. 


TURBELLARINA. 


Les boisages du Bouillet et des Vaux, de m&me que les planches 
du Puits du Bey de la Golisse, donnent asile a 3 ou 4 especes de 
Turbellari&s microscopiques. Certains tabacs en contiennent occa- 
sionnellement. Leur &tude n’a pas encore ete& faite. 


ÜÖLIGOCHAETA. 


Il en est de meme au sujet de cet ordre, fortement represente, en 
individus tout au moins, sinon en especes. On en trouve partout, 
mais specialement dans les eaux sulfureuses, les baregines et les 
tabacs. Les Enchytreides forment la grosse majorit&e de leur popu- 
lation; je les aı soumis au D’ PıGuEr, qui m’a repondu ce qui suit: 
«...La faune des Salines de Bex est d’une uniformite tres grande 
en Oligochetes. Dans vos preparations, je n’ai trouve que des vers 
faisant partie de la famille des Enchytreides, trois ou quatre especes, 
tout au plus... Et cette famille, extremement nombreuse en especes 
etudiees dans toutes les parties du monde, avec abondance de 
synonymes, aurait besoin d’une serieuse revision... » C’est dire que 
son etude aurait lJargement depasse le cadre du present travail. 

Dans les boisages pres des entrees vivent de nombreux Lom- 
bricides amenes la par les infiltrations d’eau ä travers un plafond 
mince. Dans toute la galerie des Vaux vivent des Enchytreides 
(TETRY, in litt.), loges dans un tube forme de debris de terre et de 
bois. En attendant de reprendre l’etude des Oligochetes, je puis 
donner comme certaines les deux determinations suivantes: 

Nais elinguis Müll. & Oerst. (Det. Pısurr). Il vit dans les eaux 
sulfureuses de la station 305. Le Dr Pıcurr l’a trouve en dehors 
des eaux douces, dans une recolte provenant d’une mare salee de 
Russie, et dans les eaux saumätres du Helder, Hollande. C’est une 
espece ubiquiste. Scumipr (1923) l’a signalee dans certaines sources 
salees de Westphalie, et VEIDowsKY (in LAmpErT 1925) en a recolte 
dans les eaux contamin6es de certaines usines. Sa presence a Bex 
n’a donc rien d’6tonnant. Cette espece n’est pas encore citee dans 
le domaine souterrain. Je n’en ai pas recolte assez d’exemplaires 
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pour pouvoir aflirmer qu’elle y vit normalement, et ne puis dire 
si elle est trogloxene ou troglophile. 

Bismatus tenuis Eisen (Det. Terry). J’en ai recolte de tres nom- 
breux individus sur les boisages pres des entrees du Bouillet et des 
Vaux. Elle n’est pas citee par JEANNEL (op. cit.), par contre Husson 
(op. cıit.) l’a trouvee dans les mines de Lorraine. Cette espece parait 
parfaitement acclimatee ä son nouveau milieu. Elle est troglophile. 


NEMATODA. 
Voir page 615. 


ROTATORIA. 


Les tabacs abandonnes dans la galerie du Bouillet hebergent 
quelques rares Rotiferes, dont l’&tude n’a pas encore 6t£ faite. 


ARTHROPODA. 


C’est ’embranchement qui est le plus riche en especes souter- 
raines; a Bex aussi, ıl est fortement represente, et plus fortement 
meme que je ne l’avais suppose en 1933. Mais les especes recoltees 
sont banales, a quelques exceptions pres. 


CRUSTACEA. 
Copepoda. 


JEANNEL (op. cıt.) dit a leur sujet qu’ils sont certainement tres 
nombreux dans les eaux souterraines, mais que leur recherche, 
assez difficile, n’a pas encore 6t6 faite avec assez d’insistance. Dans 
nos galeries, ils sont en effet abondants comme individus, semblent 
etre parfaitement acclimates et se developpent normalement. Mais 
le nombre des especes est restreint. 


ÜYCLOPIDAE. 


Paracyclops fimbriatus Fischer, f. typica. Cette espece pullule 
dans les eaux a H, S. (Stat. 305, par ex.) et dans les baregines (304). 
Elle est ubiquiste, et se rencontre tant dans les eaux de surface 
que dans le domaine souterrain. Elle est signal&e specialement par 
les chercheurs suisses, comme habitant les puits des environs de 
Bäle (CmaPPuis, op. cit.), certaines grottes du canton de Neuchätel 
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(CHAPPUIS, In JEANNEL, op. cıt.), la grotte de Reeclere, dans le Jura 
bernois (GRAETER, IN JEANNEL, 0p. cit.) Troglophile. 


HARPACTIDAE. 


Bryocamptus zschokkei Schm. var. himalayensis Chappuis. Je 
l’aı recolte sur les boisages humides A 200 m. de l’entree du Coulat. 
L’espece type a 6t& trouvee par CHappuis (op. cit.) dans les galeries 
du tunnel du Hauenstein. Notre varıete est la forme muscicole, 
dont la presence dans les mines est probablement accidentelle, vu 
le peu d’individus captures. Au sujet de la grande variabilit& de 
cette espece, on peut consulter le r6cent travail de Tuıesaun (1936). 
Get auteur, a la suite de CHappuis, en parle comme d’une « espece 
qui semble jeune encore, qui n’est pas encore bien fixee ou qui 
est encore en mutation » (THIEBAUD, zn litt.). En Suisse, THIEBAUD 
l’a capture a Evilard sur Bienne et a Barberine (Valais). Elle est 
trogloxene. 

Moraria varıca Graeter. Au contraire de l’espece precedente, 
celle-cı abonde dans nos galeries, tant sur les boisages que sur les 
baregines. On la trouve toute l’annee, a tous les stades de develop- 
pement. Elle est souvent parasitee par Tokophrya eyclopum Cl. &L. 
Elle est signalee en Europe comme habitant le domaine souterrain, 
saufen Angleterre, oüı elle aurait &t& trouvee dans des troncs d’arbres 
creux (JEANNEL, op. cit.). A Bex, elle n’est pas nettement aquatique, 
mais semble plutöt ramper ä la surface des divers milieux. La m&me 
observation a ete faıte par Cnarppusıs dans la Baume des Cabris, 
aux Verrieres (Neuchätel). Troglophile. 


Isopoda. 


Oniscus asellus L. Cet Isopode est tres abondant dans toute la 
galerie du Bouillet, ou il semble parfaitement acelimate. Il vit en 
compagnie de Myriapodes sur les boisages secs. Troglophile. 


ARACHNIDA. 


Nous avons lä encore une classe jouant un grand röle dans le 
domaine souterrain. L’&tude des Araignees de Bex ayant et& faite 
par LEBERT, je me suis moins attarde A ce groupe, dont j’ai pourtant 
recherche avec soin les representants dans les diverses galeries. 
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Si quelques especes ont echappe A mes investigations, elles ne 
doivent pas etre nombreuses... 


ÄRGIOPIDAE. 


Porrhomma proserpina Simon. Gette Araignee a te signalee par 
MERCANToN (op. cit.) sous le nom de P. thorelli Herm. = P. pro- 
serpina Sim. (amend. de Lessert). Elle vit dans toutes les galeries 
du reseau de Bex, est aussi abondante pres des entrees que tout 
au fond. (Eloignement maximum: station 310.) 

On la trouve soit immobile, soit furetant de gauche et de droite 
sur les algues des boisages ou les baregines. Elles ne fuit la lumiere 
que sous un &clairage trop violent. Son regime consiste en Gollem- 
boles, Acariens et surtout en Dipteres. En eflet, sı Psychoda pha- 
laenoides L,. n’est pas tres abondante dans les endroits habites par 
Porrhomma, ses larves par contre sont nombreuses. Le petit nombre 
de Dipteres adultes provient sans doute de ce qu’ils deviennent 
la proie de l’Araignee. 

P. proserpina Sım. se trouve en grande abondance toute l’annee. 
J’aı observ&e de nombreux cocons de 5mm avec 5-8 oeufs. 

Cette espece (troglobie selon JEANNEL, troglophile a mon avis, 
puisqu’on la rencontre aussi ä l’exterieur) est frequente dans nombre 
de cavernes des Pyrenees. Les exemplaires des Pyrenees espagnoles 
ont des caracteres adaptatıfs plus accentues. 

J’y reviendrai au sujet de la pigmentation, dans le chapitre 
consacre aux caracteres adaptatifs. 

Lepthyphantes sp. Un jeune mäle, d’espece indeterminable, pres 
de l’entree du Bouillet. 

Leptyphantes leprosus Ohlert. J’en ai decouvert une colonie 
dans les fagots entre poutres et roche, de la station 304. Comme je 
n’aı trouve cette espece que vers la fin de mes recherches (1937), il 
m’est impossible d’aflirmer si sa presence en cet endroit est acci- 
dentelle ou constante. JEANNEL la considere comme troglophile. 

Neta menardi Latr. Elle abonde pres de toutes les entrees. Elle 
est signalee egalement ä l’orifice de diverses grottes pyreneennes, 
cevenoles, alpines, mais non dans les Causses. Elle habiterait, selon 
JEANNEL (op. cit.) toutes les caves de l’Europe mediterraneenne. 
Denis (1930) ne l’a pas trouvee dans les houilleres du Nord. 
HNATEWYTSCH (op. cit.) n’en fait pas mention, tandis que BÜTTNER 
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(op. eıt.) l’a recolte en grande abondance dans les mines de Silesie. 
Troglophile. 

Meta merianae Scop. Me&mes observations et m&me habitat, en 
ce quı concerne les mines de Bex, que pour l’espece preeedente. 
Troelophile. 

? Nestieus cellulanus Cler. J’ai recolte un jeune mäle pres de 
l’entree du Bouillet. Cette espece est tres repandue dans les grottes 
et cavernes. 

ÖPILIONES. 


Nemastoma chrysomelas Herm. Un jeune mäle pres de l’entree 
du Bouillet. Cette espece n’est pas signalee dans le domaine sou- 
terrain, et je crois a sa presence accıdentelle a Bex. Par contre, 
HNATEWYTScH (op. cit.) a decrit l’espece voisine, N. spinosa Hnat., 
dans les mines de Schneeberg. Trogloxene. 

Nelima aurantiaca Sım. Un jeune exemplaire, au m&me endroit, 
et probablement dans les memes conditions. Trogloxene. 

Ces deux Opilions ayant et& captures en novembre 1935, se sont 
probablement refugies dans la galerie pour hiverner. 

D’une facon generale, j’ai rencontre les Araignees que Lebert 
avait trouvees. Toutefois, dans la liste donnee par cet auteur, 
manquent: Dathyphantes terricola Menge, Erigone simplex West., 
Alieroneta varia Blackw. et Leiobunum limbatum L. Koch. 


ACARI. 


Parasitiformes Reutn. 


GAMASIDIDAE. 


Eugamasus magnus Kramer. Les quelques exemplaires captur6s 
vivaient sur les baregines de la station 304. Cette espece, assez 
repandue en Europe, est citee par JEANNEL (op. cit.) et Husson 
(op. eit.) comme habitant les cavernes et les mines. Une variete 
cavernicola (TRÄGHARDH) vit dans les cavernes des Pyrenees. Notre 
forme est probablement trogloxene. 

C'yrtolaelaps transisalae Oudm. Cet Acarien vit sur les boisages 
humides du Puits du Jour (Coulat). Elle est frequente dans le 
Jura suisse et dans la region Bex-Villeneuve (ScHwEizEr, 1922). 
Certaines grottes des Pyrenees en renferment (JEANNEL, op. cit.) 
Troglophile. 


LA FAUNE DES MINES DE BEX 605 


LAELAPTIDAE. 

? Lasioseius corniger Berl. Recoltee sur les baregines de la 
station 289. Cette espece ubiquiste vit dans les mousses des envi- 
rons de Bäle; on la rencontre aussi au parc national et dans les 
hautes montagnes d’Italie (SCHWEIZER, in litt.). La determination 
est douteuse, vu qu’il existe environ 40 especes de ce genre, especes 
caracterisees par les ornements de l’&cusson, difliciles a voir sur mon 
exemplaire, qui manque de transparence. Get Acarien, non encore 
signal& dans le domaine souterrain, est probablement trogloxene. 

Ameroseius pseudocometa Schw. Trouve sur les boisages humides 
de la station 329. L’espece a ete decrite d’apres des individus 
immatures captures a la Rosıaz sur Lausanne et a la vallee du Flon. 
Mon exemplaire representerait l’adulte, inconnu jusqu’a maintenant. 
Il est trogloxene, et n’est pas encore signale dans le domaine sou- 
terrain. La preparation fait actuellement partie de la collection 
du D! ScHWEIZER. 

ZERCONIDAE. 


Zercon triangularıs C. L. Koch. Provient des planches humides 
du Puits du Bey de la Golisse, 272. Il a et& trouve dans notre pays, 
notamment en ce qui concerne le canton de Vaud, a Frenieres sur 
Bex et dans les gorges du Nozon. Au Pare national, il monte jusqu’ä 
2.600 m. Inconnu dans le domaine souterrain, il est apparemment 
trogloxene. 

Uroobovella obovata Berl. Sur les boisages humides de l’entree 
du Bouillet et de la station 402. Sı la determination est exacte 
(individus pas assez transparents), c’est la premiere fois que cette 
espece est mentionnee en Suisse. Trogloxene. 


IxoODIDAE. 


Ixodes ricinus L. J’en ai trouve un mäle ä l’entree du Bouillet. 
Sa presence en cet endroit, est tout a fait accidentelle. Trogloxene. 


Trombidiformes Reutn. 


EUPODIDAE. 


Rhagidia terricola C. L. Koch. Il est abondant sur les boisages 
humides de l’entree du Bouillet. Fort repandue, cette espece monte 
en Suisse tres haut dans les Alpes, puisque HanpscHın (in 
SCHWEIZER, op. cit.) l’a recoltee a l’Oberaarjoch, a 3.300 m. d’alti- 
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tude. Le genre Arhagıdia est, selon JEANNEL, le seul des Acariens qui 
soit cavernicole; et les representants souterrains ne seraient que 
des individus epiges modifies. Cet auteur et Husson (op. cit.) 
sıgnalent d’autres especes de Arhagıdia obscuricoles. Troglophile. 

Linopodes motatorius L. On rencontre cet Acarien dans toutes 
les galeries, ol ıl court tres rapidement sur les boisages humides, 
ses palpes greles dresses en avant. (Entree du Bouillet, Puits du 
Bey de la Golisse, Puits du Jour, Boisages 329.) Il semble parfaite- 
ment a son aise dans les couloirs obscurs, et a et trouve aussi par 
Husson et HnATEWYTScH. Par contre, JEANNEL ne cite cet Acarien 
dans aucune caverne. Je le considere neanmoins comme troglophile, 
car ıl semble faire partie de la faune habituelle des mines. 

Eupodes variegatus GC. L. Koch. Sur les boisages humides a 200 m. 
de l’entree du Coulat. Il ne figure pas dans les listes des hötes des 
mines. Par contre Husson (op. eit.) cite un Eupodes sp. Troglo- 
phile (?). 

HALACARIDAE. 

Soldanellonyx monardi Walter. Les trois femelles que je possede 
ont ete recoltees en novembre 1932 sur les bois humides, Aa infiltra- 
tions abondantes, de la station 324. Depuis lors, et malgr& de nom- 
breuses recherches, je n’ai pu retrouver l’espece, pas plus la qu’ail- 
leurs. La presence toute sporadique de ces trois individus est done 
assez curieuse, car les conditions n’ont pas chang& depuis lors. Les 
infiltrations sont restees constantes. Ce sont elles qui, probablement, 
ont amene ces Acariens, sans que les individus initiaux aient fait 
souche. L’existence de Soldanellonyx monardi dans cette station 
ne doit pas nous etonner, etant donne l’ampleur de son aire de 
repartition. On l’a trouve en Suisse dans le lac de Neuchätel (prof. 
7-45 m.), le lac des Quatre-Cantons (7-20 m.), le lac de Davos, dans 
les mares de la region du Grimsel. Enfin, des especes tres voisines 
vivent dans presque toute l’Europe, en Amerique du Nord, en 
Asıe, en Afrique, dans de nombreux lacs et dans les sources 
(Dr WALTER, in litt.). Mais cette espece n’a pas encore 6t& trouvee 
dans le domaine souterrain, alors que S. chappuisi Walter habite 
les grottes des gorges de l’Areuse (Neuchätel). 

La presence d’un Halacarien (famille d’Acariens en general 
marins) est int6ressante A observer dans une mine de sel. En realite, 
l’eau dans laquelle il a et& capture est riche en calcaire, mais ne 
contient nı NaCl, ni H,S. Trogloxene (?). 
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Sarcoptiformes Reutn. 


ÜRIBATEI. 


Belba gracilipes Kulez. Il vit sur les boisages de l’entree du Bouillet. 
Cette espece muscicole, tres röpandue dans toute "Europe, est 
probablement trogloxene. Husson (op. eit.) l’a egalement recoltee 
dans les mines. 

? Damaeosoma fallax Paoli. Il est abondant sur les poutres des 
stations 350, 402, 273. Le mauvais &tat du mat£riel n’a pas permis 
une determination rigoureuse. Si celle-cı est exacte, ce serait la 
premiere fois que cet Acarien est signale en Suisse, et dans le 
domaine souterrain. Paorı l’a trouve en Italie, ol l’espece est humi- 
cole. D. denticulatum Canestr., vit dans le gouflre de Padirac 
(JEANNEL, op. cit.). 

ÄACARIDIDAE. 


Rhizoglyphus echinopus Fum. & Robin. C’est l’espece d’Acariens 
la plus abondante que j’aie r&coltee. On la trouve partout, sur les 
boisages, les baregines, dans les eaux sulfureuses. Elle penetre ä 
toutes les profondeurs et les examens a la loupe la revelent presque 
constamment. Stations: Entrees du Bouillet et du Coulat, 282, 
279, 272, 287, 309, 305, pour ne citer que les principales. A l’exte- 
rieur, cet Acarien est parasite des pommes de terre et des oignons. 11 
est interessant par les relations qu’il entretient avec la chenille du 
Tineide Phtorimaea opereulella Zell. Cette derniere, en creusant ses 
galeries dans les tubercules, entraine avec elle la larve immobile 
(hypopiale) de l’Acarien. Dans les mines de Bex, cette possibilite 
de transport manque. Je n’ai jamais trouve& d’Arthropode parasite. 
D’ailleurs, le deplacement de la larve est inutile, la nourriture ne 
faısant jamais defaut. Je n’ai pas trouve de ces larves, mais n’ose 
affirmer que ce stade de developpement soit supprime dans les 
nouvelles conditions de vie. Peut-etre ce fait est-ıl simplement en 
relation avec le manque general de jeunes, dans tous les groupes. 

Get Acarien n’est pas encore signale dans les mines et cavernes. 
Troglophile. 

? Glyeiphagus spinipes GC. L. Koch. Une larve migratrice au 
bas du Puits de la Golisse, dont la presence en cet endroit est pro- 
bablement accidentelle. En outre, la determination est douteuse, 
l’Acarien etant en mauvais etat. Trogloxene. 
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En resume, l’önumeration ei-dessus ne contient que des esp&ces 
banales, qui sont, selon le DT ScHnwEIzER, des hötes occasionnels 
des galeries souterraines. C'est certainement le cas pour la plupart 
d’entre elles. Toutefois la frequence de Rhizoglyphus echinopus 
Fum. & Robin et de Linopodes motatorius L., ne permet pas de 
generaliser. Ges deux especes sont parfaitement bien acelimat&es ici 
et s’y reproduisent normalement. Leur habitat partieulier n’a 
provoque aucune modification morphologique. Tout au plus pour- 
rait-on admettre, et en faisant, pour le moment, toutes reserves, 
que le developpement de Ahizoglyphus echinopus Fum. & Robin 
est simplifie. 

Ge qui confirmerait la presence accidentelle de la majorite des 
Acariens dans les galeries des mines, c’est la comparaison de la 
liste de Husson avec la mienne. A Bex, il yen a 15 especes, Husson 
en a recolte 22, et 4 seulement sont communes aux deux regions 
explor6es, dont justement Linopodes motatorius L. sı bien acelimate 
icı. Il est possible aussi que cette difference provienne de la reparti- 
tion geographique de ces divers Acarıens. 

Il est assez curieux de noter que BÜTTNER, qui par ailleurs a 
fourni un travail tres fouille, n’ait tenu aucun compte de cet ordre. 


TARDIGRADA. 


Macrobioti. 


Macrobiotus schultzei Greef. Un seul exemplaire, aveugle, long 
de 0,600mm, recolte pres de l’entree du Bouillet (50 m. de profon- 
deur). Cette espece vivant essentiellement dans les mousses et 
lichens secs, et n’ayant ete recolt6e qu’une seule foıs en sept ans 
de recherches, se trouve ici tout ä fait accıdentellement. Troglo- 
xene. 


MYRIAPODA. 


? Proterojulus fuscus Am St. Un Myriapode, abondant a l’entree du 
Bouillet et a la station 324, sur boisages humides, n’a pu &tre deter- 
min& avec certitude par le Dr Carr. Ceci en raison du fait que le 
mäle est indispensable a l’identification de l’espece. Or les mäles 
de P. fuscus ne representent que le 2-3% d’une population. Comme 
Husson (in litt.), je n’ai pas r&ussi A en trouver. Troglophile. 
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HEXAPODA. 


ÄPTERYGOTA. 


Thysanura. 


Machilis polypoda L. Un seul exemplaire, a 20 m. de l’entree du 
Bouillet. Trogloxene. 


Collembola. 


A part Tomocerus minor Lubb. et Hypogastrura purpurascens 
Lubb., qui sont abondants, le premier partout, le second surtout 
sur les baregines de la station 304, cet ordre n’est represente que 
par quelques rares individus, decouverts par hasard, et que de 
nouvelles recherches ne m’ont pas permis de retrouver. Or les 
Collemboles &tant tous troglophiles, il est probable que leur peti- 
tesse les fait souvent &chapper aux recherches. 


PoDURIDAE. 


Hypogastrura purpurascens Lubb. Tres abondant ä la station 304 
et a l’entree du Bouillet. JEANNEL, BÜTTNER, Husson citent cette 
espece; elle vit parfaitement dans les mines que j’aı explorees et 
se reproduit normalement. Troglophile. 

Onychiurus fimetarius Lubb. et auct. Certains individus viennent 
du Coulat, d’autres du Bouillet, station 304. Le D’ Denis qui a vu 
mon materiel, pense que celui-ci renferme plusieurs formes. Mais 
en attendant la decomposition de l’espece en plusieurs sous-especes, 
il admet, provisoirement, le nom donne en titre. Les mäles sont 
necessaires pour une determination rigoureuse. Cit6e par JEANNEL, 
BÜTTNER, Husson, cette espece est troglophile. 


ENTOMOBRYIDAE. 


Folsomia fimetaria L. Je l’aı r&coltee egalement sur les baregines 
de la station 304 ou elle est peu abondante. Husson la signale, alors 
que BÜTTNER a vu, dans les mines de Silesie, F. guadrioculata 
Tullb. et que les grottes de Belgique renferment, selon JEANNEL, 
F. candida Will. Troglophile. 

Tomocerus minor Lubb. Il vit partout, au Bouillet, au Coulat, 
aux Vaux. C’est le plus abondant des Collemboles de Bex. Cette 
espece troglophile est citee par tous les auteurs. 
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Lepidocyrtus albus Pack. Je n’en possede qu’un seul exemplaire, 
provenant des baregines de la station 304. Le genre est represente 
dans le domaine souterrain par les especes ZL. eurvieollis Bourl., 
L. cavernarum Mon., L. börneri Will.; L. albus, de Bex, ne figure 
pas dans les listes que j’aı pu eonsulter. L’espece est probablement 
troglophile. 

Heteromurus nitidus Templ. C’est le Collembole que j’ai recolte 
a la plus grande profondeur, sur les baregines de la station 309. 
Malheureusement, mes recherches pour trouver de nouveaux 
individus ont echoue, et je ne possede qu’un exemplaire. Ce tro- 
glophile est mentionne par JEANNEL, Husson, BÜTTNER. 


COPEOGNATHA. 


LIiPOSCELIDAE. 


Liposcelis divinatorius Müll. Cet Arthropode vit sur les boisages 
de l’entree du Coulat, et au Puits du Jour, parmi des eaux d’infiltra- 
tion abondantes. J’en ai recolte de nombreux exemplaires, bien 
conformes et semblant parfaitement ä leur aise dans ce milieu 
particulier. Cette espece n’est pas encore citee dans d’autres mines 
ou cavernes, pour autant que je puisse en juger par la lıtterature 
que jJ’ai eue sous les yeux. Certainement troglophile. 


PsSYLLIPSOCIDAE. 


Nymphopsocus destructor Enderl. De tres nombreux individus 
vivent sur les tables installees dans la Tranchee du Bouillet, au 
milieu d’une forte humidite, a la temperature constante de 16°, en 
compagnie des deux especes suivantes. Les Nymphopsocus semblent 
se nourrir des debris alimentaires laisses lA par les ouvriers. Ce sont 
les hötes habituels sur les boiseries et les tapısseries dans les vieilles 
maisons, oüı ils broutent les moisissures. Les grottes leur donnent 
quelquefois asile (DT ENDERLEIN, in litt.). Troglophiles. 


TROGIIDAE. 


Lepinotus inquilinus Heyd. Me&me habitat et m&mes remarques. 
Troglophile. 

L. reticulatus Enderl. Idem. 

Ces quatre especes ne figurent pas dans les listes consultees. 
Elles ne presentent pas de caracteres adaptifs ou de physogastrie. 
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(Ges Copeogenathes sont tres sensibles A la söcheresse et aux courants 
peog 
d’air, et perissent des que le degr& d’humidite diminue. 


HEMIPTERA. 


Un seul Capside, indetermine, s’est egare dans la galerie des Vaux, 
a 200 m. de profondeur. 


COLEOPTERA. 


En parcourant la liste des Col&opteres cavernicoles, on est frappe 
par le grand nombre d’especes qui y figurent, et par les caracteres 
adaptatifs tres nets que prösentent ces insectes. JEANNEL ne cite 
pas moins de 190 especes, caracterisant par leur generalite la faune 
cavernicole sensu stricto. Au contraire, les galeries de mines en 
renferment tres peu. HNATEWYTSCH a trouve 4 especes, BÜTTNER 9, 
Husson 9. A Bex, il yen a deux. On m’objeetera que les cavernes 
explorees par JEANNEL sont au nombre de 350 a 400, alors que nous 
avons etudie un domaine beaucoup plus restreint. Mais alors, pour 
que cet argument portät, Ja m&eme disproportion devrait apparaitre 
dans les autres groupes, ce qui n’est pas le cas. 

C’est donc bien la qu’apparait le plus fortement la difference 
qui existe entre la faune cavernicole proprement dite et la faune 
des cavites naturelles: d’une part, des anımaux fortement adaptes 
et modifies, de souches anciennes, et renfermant des especes 
reliques, de l’autre, une faune comprenant essentiellement des 
especes « actuelles », n’ayant penetre dans leur nouveau milieu que 
recemment, et par consequent fort peu modifies (pour autant qu’on 
veuille bien attribuer au milieu une influence queleconque). 


ENDOMYCHIDAE. 


Mycetaea hirta Marsh. Ge Coleoptere vit en abondance dans 
toutes les regions boisees des mines, sur les poutres seches ou il 
broute les moisissures noires qui s’y developpent. La larve, abon- 
dante aussi, recherche les endroits plus humides; elle habite en 
partieulier l’ancien dessaloir du Tresor (Coulat) servant actuelle- 
ment de depöt pour les canalisations en bois. Husson et JEANNEL 
en font mention aussi, mais contrairement & l’opinion de ce dernier, 
je ne puis considerer cet insecte comme trogloxene. Il vit et se 
reproduit tres bien, a la maniere d’un authentique t:oglophile. 


612 EDMOND ALTHERR 


ANOBIIDAE. 


Anobium sp. Je n’en ai trouve que deux cadavres, probablement 
introduits dans la Tranchee du Bouillet avec le bois. 


PTINIDAE. 


Tipnus unicolor Pill. Ce Ptinide, assez commun au dehors, vit 
en grand nombre dans les latrines du Bouillet, a2 km. de profondeur. 
Il semble essentiellement coprophage et vit d’exerements humains 
dess6ches et de papier. Je ne l’ai trouve en colonie que tout recem- 
ment (nov. 1936), alors que ces latrines avaient et& l’objet de 
nombreuses visites depuis 1932 deja. S’agit-il d’une invasion acci- 
dentelle ? C’est ce que je ne puis affirmer pour le moment. Il suffira 
pour s’en assurer de suivre le sort de cette population. En tous cas, 
ce Coleoptere n’est signaleE dans aucune cavite souterraine. Par 
contre, dans le meme groupe, Husson a recolte Niptus hololeucus 
Fald., saprophage et detritivore. 


DIPTERA. 


LıMNOBIIDAE. 


Limnobia decemmaculata Loew. Ils vivent en tres grand nombre 
dans le premier troncon de la galerie du Bouillet, mais jamais a 
moins de 20 m. de l’entree. SPpEISER (in Bezzı, 1911) l’a recoltee 
dans les grottes de Palmnicken (Allemagne). Troglophile. 

Limnobia laevigata Macq. M&me habitat et m&mes observations. 
Cette espece n’est pas encore citee dans les grottes ou mines. Tro- 
glophile. 

Lipsothrix remota Walk. Espece de couleur jaune-ivoire, tres 
abondante dans les m&mes parages. Elle a ete trouvee par ÜZIZEK 
dans les grottes de Wypusteck (DT LENGERSDORFF, ın litt.) et par 
HnartewyrscnH dans les grottes de Schneeberg. 


PsYcHODIDAE. 


Psychoda phalaenoides L. Ge Diptere est repandu dans toutes 
les galeries et semble etre la prineipale nourriture de l’Araignee 
Porrhomma proserpina Sim. Il est plus abondant pres des entrees. 
A cet endroit, sa larve se developpe dans les mucilages des poutres, 
tandis que plus au fond, elle vit dans les baregines et les debris 
de tabac. Sa faculte de vol est tres reduite. P. phalaenoides est 
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certainement troglophile, alors que JEANNEL la considere comme 
trogloxene. En eflet, elle accomplit tout son developpement dans 
les souterrains. Sa prösence n’est pas accidentelle; durant les sept 
annees de recherches, je l’ai toujours rencontree, et c’est probable- 
ment d’elle que parle d&6ja LEBERT, quand il mentionne un Diptere 
servant de nourriture a l’Araign6e cit6e plus haut. A Bex, elle n’est 
pas coprophage, alors qu’elle l’est ailleurs (JEANNEL). De nom- 
reuses grottes renferment cet insecte (JEANNEL, Bezzı), mais il est 
curieux que HNATEWYTSCH, pas plus qu’Husson ou BÜTTNER ne 
l’aient capturee. 
SCIARIDAE. 


Neosciara jorficulata Bezzi. Ge Scıiaride vit dans la galerie des 
Vaux, sur les poutres humides. La galerie, apres un cheminement 
rectiligne de 200-300 m., s’ıncurve vers la gauche, et ce n’est qu’au 
moment oü l’on ne percoit plus la lumiere de l’entree, que les 
Dipteres en question apparaissent. Ceux-ci sont done strietement 
lucifuges, et volent peu. Je n’ai pas encore trouve leurs larves, 
mais tout semble indiquer qu’elles se developpent sur les lieux 
memes ou l’on rencontre l’adulte. Recemment, le DT LENGERSDORFF 
m’a confirme& le fait. De tous les Lycorides (Sciarides) il est le plus 
frequent dans les grottes d’Europe centrale. JEANNEL ne le cite pas 
dans les cavernes de France, mais Husson l’a trouve dans les mines 
de Lorraine. Troglobie. 


CULICIDAE. 


Culex pipiens L. De nombreuses femelles hivernent pres de 
toutes les entrees. Trogloxene. 


BORBORIDAE. 


Limosina heteroneura Holyd. Cette espece vit dans les latrines, 
en compagnie de Tipnus unicolor Pill. Minuscule, tres agıle, elle 
saute plutöt qu’elle ne vole. Elle parait strietement coprophage. 
Le Dr Rıc#Aarps, du British Museum, qui a examine mes Limosina, 
possede la m&me espece, provenant de maisons, de debris vegetaux 
et anımaux de l’exterieur et de champignonnieres fume6es avec du 
erottin de cheval. Il semble que ce soit la premiere fois que Z2. 
heteroneura se rencontre sur les excrements humains, regime 
habituel de l’espece voisine, L. pygmaea Meig. des grottes pyr£- 
neennes. 
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Il serait interessant aussi d’etudier, apres que sera r6solu le 
probleme de la presence de Tipnus dans les mines de Bex, les 
relations qui existent entre ce dernier et Limosina. En eflet, L. sacra 
Meig. et L. equitans auct. ? se font transporter par des Col&eopteres 
coprophages et vivent m&me sur ceux-ci (SEGuUY, 1924). 

Limosina heteroneura Holyd. n’a pas encore ete trouvee dans 
les cavites souterraines. Troglophile. 

En relisant JEANNEL, on est frappe par cette aflirmation: 
«...Les Limonides, Lycorides, Dolichopodides qui vivent en nombre 
[ormidable sur les parois des vestibules des grottes pendant une 
grande partie de l’annee, se developpent dans les matieres vegetales 
en decomposition dans les for6ts, et viennent se refugier dans les 
entrees des grottes... pour des raisons biologiques encore inconnues... 
Il arrıve aussı qu'ils s’egarent dans la zone obscure, et alors ils 
sont condamnes a perir et sont devores par les cavernicoles. A 
coup sür aucun des Nemoceres des entrees, Lycoria et Limnobıa, 
ne se developpent dans les grottes. » (Op. cıt., p. 303.) 

A cette assertion, qui me parait trop absolue, on peut opposer 
les faıts suivants: 


1° Neosciara forficulata Bezzi se developpe dans les souterrains, 
grottes et cavernes (DT LENGERSDORFF, in litt. et observations 
personnelles). 


2° Arnpr a trouve la larve de Zimonia nubeculosa Meig. dans 
les cavernes de Silesie (DT LENGERSDORFF, ın litt.) 


3° De nombreuses larves de Dipteres vivent sur les mucilages 
des boiseries, tant a l’entree que dans les profondeurs. Je n’ai pu 
encore faire les elevages necessaires a leur identification. L’une 
d’entre elles tisse des fils analogues a ceux des Araignees, et sa 
nymphe est suspendue a l’encoignure des poutres. 


4° L’entree primitive du Bouillet, ouverte jusqu’en novembre 
1936, a dü @tre abandonnee momentanement A cause du mauvais 
tat des poutraisons. Elle est moins frequemment utilisee et les 
Dipteres augmentent de ce fait. Il faut necessairement que leur 
developpement s’effectue a l’interieur, les portes etant presque 
toujours fermees. Quant A Culex pipiens L. qui se contente d’hi- 
verner dans ces parages, il a et beaucoup moins abondant au 
printemps 1957, pour cette meme raison. 
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Aucun des Dipteres captur6s ne presente de caracteres adaptatifs. 
Pas de physogastrie chez Limosina, ainsi que c'est le cas chez les 
Limosina cavernicoles. La reproduction se fait durant toute l’annee 
chez les individus de la profondeur, tandis que leurs congeneres 
des entrees sont soumis a l’influence des saisons. 


MOLLUSCA. 


(GASTEROPODA. 


Pyramidula (Gonyodiscus) rotundata Müller. C’est le seul Mol- 
lusque que j’ai recolte, et quelques exemplaires seulement, pres de 
l’entree du Bouillet. Probablement trogloxene. 


VERTEBRATA. 


Je cite, pour memoire, Mana esculenta L., qui abonde en hiver, 
au fond de la galerie des Vaux, mais manque totalement en 6te. 
M. Roux a trouv& une Couleuvre au fond d’un puits, ou elle etait 
tombee accidentellement. Je n’ai captur& qu’une seule Chauve- 
souris, Rhinolophus ferrum-eguinum Schreb., au Fondement, ä 
200 m. de profondeur. Enfin, les galeries du Bouillet hebergent 
Mus musculus L., avec sa Puce, Leptopsylla musculi Duges. 


3. Nematoda. 


Sı j’ai etudie tout specialement cet ordre, c’est tout d’abord 
parce que dans mes prelevements du debut, j’ai ete frappe par le 
nombre particulierement eleve de Nematodes. Presque toutes 
les stations m’en ont fourni. En certains points particulierement 
pauvres (station 309, par exemple), il y avait encore de rares Vers 
de cet ordre, a l’exclusion de tout autre Metazoaire. Sur 120 especes 
anımales determinees ä Bex, on compte 33 Nematodes, qui sont 
donc les Metazoaires les plus fortement repr6sentes. Le fait n’est 
pas etonnant, etant donne la grande facilite avec laquelle ces anı- 
maux vivent dans les divers milieux. De tous les travaux anterieurs 
a 1922, qui leur ont ete consacres (bibliographie de MıcoLETzKY), 
celui de JosepH (1879) seulement traite des Nematodes des cavernes. 
Cet auteur ne cite que les Plecetus, dont l’un mesurait 13mm (?). 
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Parmi les chercheurs contemporains, HNATEWYTSCH seul a examine 
cet ordre. Il a trouve, dans les mines de Schneeberg, 22 especes et 
varietes, dont 7 nouvelles (A l’exception peut-etre de Rhabditis 
de Mani Hnat. ?), tout en faisant, au sujet de leur abondance, 
les memes constatations que moi. 

Le peu d’interet que les specialistes de la faune cavernicole 
portent A cet ordre se justifie en partie, car un groupe si 
souple vis-A-vis des diverses conditions de milieu, ne devait pas 
reserver de grandes surprises. En outre, leur petitesse et certaines 
diflieultes dans la determination des especes rebutent au premier 
abord. HnATEwYTscH avoue lui-m&me que s’il les a examines specia- 
lemient, c’est parce qu’on l’avait charge de voir s’il y avait une 
correlation entre les Nematodes et le « Schneeberger Lungenkrebs ». 
Le resultat de cette enquete fut finalement negatif. 

Il n’est done pas surprenant que JEANNEL ne consacre qu’une 
demi page a cet ordre, en supposant a priori que les cavernes ne doi- 
vent pas renfermer d’especes partieulieres. Et pourtant, d’apres ce 
qu’il dit du grouillement animal dans le guano, il semble qu’il 
y aurait un interet certain a examiner la chose de plus pres. 
CHAPPUIS (in JEANNEL, op. cit.) seul, mentionne une espece guanobie 
du genre Rhabditis, trouvee dans une grotte aux environs de 
Neuchätel. 

J’avais done de bonnes raisons pour m’interesser a ces Vers et 
pour tenter de combler cette lacune de nos connaissances, 
d’autant plus qu’au debut de mes recherches, je ne connaissais pas 
le travail de HnartewyTscH. J’&tais en outre curieux de voir com- 
ment se comportent les representants de cet ordre dans la grande 
variete de milieux et de regimes alımentaires offerts par les Mines 
de Bex. La fecondit6, le eycle reproducteur, la grandeur allaient-ils 
ötre modifies par des conditions si diverses ? 


Mesures et dimensions, abreviations. 


J’ai adopte, en general, les abreviations de MıicoLETzKY, les 
rapports de DE Man, et, pour les papilles de la bourse du mäle, la 
formule de ReırEer (1928). 


Longueur du corps 


a = 

Diametre du corps 
1 Longueur du corps 
0 


Longueur de l’®sophage 


| 


I 


I 


LA FAUNE DES MINES DE BEX 617 


Longueur du corps 


Longueur de la queue 

(chez Dorylaimus et Actinolaimus). Emplacement de la dilatation 
@sophagienne, en % de la longueur de l’®sophage. 

Diametre du bulbe anterieur ou moyen, chez Rhabditıs et Diplogaster., 

Diametre du bulbe posterieur ou extreme, chez les m&emes genres. 

Longueur des glandes terminales de l’®sophage, chez Prismatolaimus, 
en % de la longueur de l’®sophage lui-m&me. 

Longueur de la gonade femelle anterieure, en % de celle du corps. 

Idem, pour la gonade femelle posterieure. 

Idem, pour le repli ovarien anterieur. 

Idem, pour le repli ovarien posterieur. 

Longueur du corps. 

Longueur de la cavite buccale, en % de la longueur de l’®sophage, 
ou en fraction de celui-ci. 

Nombre des vers mesures pour l’etablissement de la moyenne. 

Nombre d’&ufs. 

Position du collier nerveux peri®sophagien, en % de la longueur de 
l’®sophage. 

Dimensions des @ufs. 

Debut des papilles de la bourse du mäle, en % de la longueur du 
corps, a partir de l’extremite anterieure de ce dernier. 

Longueur de la serie de ces papilles, en % de celle du corps. 

Nombre des dites papilles. 

Longueur des spicules. 

Longueur du dard (chez Dorylaımus et Actinolaımus). 

Longueur du testicule, en % de celle du corps. 

Longueur du repli du testicule, en % comme ci-dessus. 

Position de la vulve, en % comme ci-dessus. 

Formule des papilles (Papillenformel selon Reiter, op. cıt.) Les 
papilles de la bourse du mäle, chez Rhabditis, peuvent etre, soit 
toutes sur un m&me plan, soit sur plusieurs plans differents. Dans 
le premier cas, tous les numeros d’ordre des papilles, comptees A 
partir de celle qui est le plus en avant, sont sur une meme ligne 
typographique. Dans le second cas, elles sont sur deux lignes, la 
ligne superieure indiquant la position des papilles submedianes ou 
subdorsales, la ligne inferreure celle des papilles subventrales. Si 
certaines de ces papilles sont groupees, elles sont reunies dans une 
meme parenthese. Une + indique l’emplacement de l’anus. La 
papille caudale (SP) est mentionnee specialement. 

Ex.: Rhabditis oxycera de Man. 
4. 6. 
1. (2.3) + D* (7.8)(9.SP). 


AÄLAIMIDAE. 


Alaiminae. 


Alaimus primitivus de Man. 


Pres de la porte d’entree du Bouillet, sur poutraisons humides. 
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Femelles: Mäles: 
1.4 ,970%e 2170202) L— 2,6004) 
a = 8 et 90 a lt) 
b —5,8 et 6,8 br 407 
Gore © il) 
Ve sser 100, Ind. sexuel: 50 (2 9,1 &) 


Mes exemplaires different de ceux deerits ailleurs par leur lon- 
gueur (MIcoLETZKY: 0,500-1,060, HOFMAENNER-MENZEL: femelles 
0,700-1,550, mäles 1,700). Il en est de m&me pour le diametre, le 
maxımum pour «a» &tant de 70 chez les exemplaires observes par 
MıcoLETZKY. Je n’ai pu voir les organes lateraux, ni les papilles 
du mäle, a cause de la contraction et de la courbure de la euticule. 
CoBB (in MicoLETZKY) a decrit sous le nom d’A. simplex CoBB, une 
espece dont les dimensions concordent avec celles de mes captures. 
MicoLETZKY considere celle-ci comme une variete d’A. primitieus 
de Man, la longueur et le rapport «a » ne justifiant pas A eux-seuls 
la ereation d’une espece nouvelle. 

Selon cet auteur A. primitivus de Man est essentiellement terri- 
cole, omnivague et peu frequent. 


TRILOBIDAE. 
Monohysterinae. 


NMonohystera dispar Bütschli. 


Espece röepandue partout, mais jJamais en grande quantite. Elle 
s’accommode de tous les milieux, et vit dans les eaux sulfureuses 
et lögerement sal6es (ef. composition chimique des eaux) (stat. 298, 
277, 305), sur les baregines (stat. 270) dans les terres amen6es par 
les eaux de ruissellement au bas du Puits du Bey de la Golisse 
(stat. 272), dans les debris de tabac macerant dans les canaux 
d’eau douce du Bouillet (stat. 291, 307). 


Femelles: 


L — 0,608 (0,400-0,760) (n = 10) V = 63% (62-65) 
a = 26 (24-30) G, = 29%, (26-33) 
NO =4 
0.5 =.0,037 
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Malgre la diversite des milieux dans lesquels cette espece a ete 
trouv6e, je n’ai pu observer aucune difference entre les individus 
qui en provenaient. Le mäle est extr&mement rare. 

Selon MicoLErzky, M. dispar Bütschli est aquatique et omni- 
vague. 


NMonohystera sp. 


Deux femelles, jeunes, recoltees sur les poutres mouillees du 
bas du Puits du Jour. 


L = 0,650 et 0,7 Cd 
a 95. 6A) V-=203% e567% 
b2== Met 4b 


Le corps est court, plus mince que chez A/. dispar Bütschli, la 
euticule est tres finement striee (immersion !), avec de rares soies. 
Les soies c£phaliques sont au nombre de 10 (12 ?), aussi longues 
au moins que la moitie de la largeur du corps au niveau de leur 
insertion. Les organes lateraux, circulaires sont a une distance 
de l’extr&mite anterieure egale a 11, foıs la largeur du corps a cet 
endroit. 

D’apres la ele de MıcoLETZKY, ce serait J/. pratensis Cobb., dont 
les dimensions et caracteres generaux semblent ötre les m&mes que 
chez mes exemplaires. Je n’ai pu consulter le memoire de CoBB. 


TRILOBINAE. 


Trilobus murisieri n. sp. (fig. 5, a, b, et 6). 

Espece tres abondante dans les algues recouvrant les boisages 
de l’entree du Bouillet. 

Le genre Trilobus, dont on connait environ 25 especes, presente 
de grandes difficultes a la determination. Il s’agit de tenir compte 
des dimensions et de la forme de la cavite buccale, des dents, des 
organes lateraux, des papilles des mäles. L’absence ou la presence 
de soies est caracteristique. Toutes ces formations sont en general 
tres stables et forment, selon MicoLErzKkY (1925) et STEINER (in 
litt.) d’excellents criteres pour la diagnose. 

En 1884, pe Man deerit les especes T. gracılis de Man et T. pellu- 
eıdus de Man. STEFANSKY, en 1914, decompose la premiere en 
3 races (1. Il. III). Steiner (1919), revisant les especes trouvees 
par Monarp dans le lac de Neuchätel propose les varietes: type, 
homophysalidis, allophysis. Enfin, MıcoLErzKyY (1925) en etudiant 
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les Trilobus du Danemark, arrive, apres de nombreuses compa- 
raisons, A la convietion que toutes ces races et varietes sont en 
realit& de bonnes especes, nettement s6par6es les unes des autres 
et sans formes de passage. 

Les röcoltes de Bex m’ont donn& une einquantaine de femelles, 
dont 15 gravides, et qu’il m’a &t& impossible de faire entrer dans 
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Bes 
Trilobus murisieri n. Sp. 
a) Tete, vue laterale. 5) Tete, vue dorsale. 


Eirt@..6: 
Trilobus murisieri n. Sp. 
Queue de la femelle. 


les cadres systematiques actuels. Le D’ STEINER, auquel j’ai soumis 
mes exemplaires, les considere comme appartenant a une espece 
nouvelle. Il se base pour cela sur la position de l’organe lateral et 
sur la forme de la cavite buccale. Trilobus murisieri n. sp. se 
rapproche de T. pseudallophysis Micol. Les chiffres ci-dessous don- 
neront une premiere idee des differences qui separent ces deux 


especes. 
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(Femelles seulement.) 


Dr— 10 T. murisieri n. Sp. T. pseudallophysis Mic. 
L 1,660 (1,545-1,870) 2,070 (1,370-2,200) 
a 32 (26-37) 38,9 (29-52) 

b 4,4 (3,7-5,0) 9,72.19.1-0 59) 
C 7 (6-9) 2: (6,9-8,5) 
V 51,5%, (48-55) 43,8%, (42-50) 
G, 11%, (sur un ex.) 120% (8.6-16) 
GG, 10,2% (id.) 3% (8,6-16) 
NIO% .4.5:(4-9) 26: 12) 

(6) 0,070 0,051 

nr. 32%, (31-34) 38% (36-40) 


Diagnose: Versassez massifs, gros, amouvements lents; cuti- 
eule diffieilement mouillable, striee longitudinalement, avec series 
tranversales de ponctuations decelables au fort grossissement 
(immersion). De fines soies, au nombre de 20 environ en coupe 
optique, repandues sur tout le corps, principalement dans les 
regions de l’oesophage et de la queue. Pas de cristaux dans la cavit& 
generale, 6 levres a papilles bien visibles, ainsi que leur innervation. 
Soies labiales relativement faibles, leur longueur ne depassant pas 
le tiers de la largeur du corps a leur base. Gavit& buccale ä parois 
irregulieres, divisees en 2 segments entre le !/, et la 1% de leur 
longueur. Premiere partie de la cavit& mesurant 15 u, deuxieme 
partie de m&me longueur. Largeur de la cavite, dans sa partie 
distale 12 u. Ecartement entre les 2 dents, 5 u. Poches renfermant 
ces dents separees par un etranglement peu accentue. Organes 
lateraux places entre la 1% et les ?/, de la premiere partie de la 
bouche, en general ferm6s, mesurant du 13% au 16% de la largeur 
de la tete ä leur niveau. (Esophage normal, anneau nerveux au 32% 
de sa longueur. Gonades courtes, vulve au 51,5% de la longueur 
du corps. Queue terminee par un leger renflement, sans soie termi- 
nale. Mäle inconnu. 

Trilobus murisieri n. sp. differe done de l’espece de comparaison 
par les caracteres suivants: 10 Ponctuation transversale de la 
euticule (que MıcoLETzKkY a observee chez d’autres Trilobus voi- 
Sins); 2° Soies cephaliques plus fortes; 3° Organes lateraux plus 
en avant; 4° (Esophage plus long; 5° Anneau nerveux plus en avant; 
6° Vulve plus en arriere (51,5% au lieu de 43,8%). 
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Ges divers caracteres me permettent done, appuye en cela par 
l’autorit& du DT STEINER, de creer une espece nouvelle, que j’ai 
le plaisir de dedier a M. le professeur P. Murisıer, dont la bien- 
veillance m’a et& si precieuse depuis le commencement de mes 
etudes. 


PRISMATOLAIMINAE. 


Prismatolaimus (intermedius ? 
Bütsch) (fig. 7, a-d). 
Je ne possede qu’une seule 
femelle de cette espece, recoltee 
dans la m&me station. 


L= 0,680 


do 


= 50% 
11% 

1 

= 0,067 x 0,015 
DE n=330, 


Diagnose: (Corps mince, 
effile. Cuticule striee transver- 
salement, sans soies. Tete a 6 
levres bien visibles, portant en 
apparence 2 couronnes de pa- 
pilles. Soies cephaliques longues 
et fortes (6 ou 10 ?), les plus 
grandes atteignant les ”/,, de 
b i la largeur de la tete ä leur ni- 

en veau. Cavite buccale de 7,5 u 
sur 3,7 u, en forme de tonneau, 
rappelant celle de Mononchus 
macrostoma Bast., terminee en 
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Fıe. 7. 
Prismatolaimus (intermedius ? Bütsch). 


a 


) Tete, vue laterale. a OR 
b) Extremite prox. de l’®sophage. arriere par une seconde cavite 
c) Gonade femelle. de 2,5u avec une dent mi- 
d) Extremite de la queue de la 


femelle. nuscule(?). Organe lateral place 
transversalement, en forme de 
boutonniere, situe A une distance des levres egale a 31% foıs la 
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longueur de la cavite buccale. (Esophage allong6, termine par des 
glandes mesurant le 6,2% de sa longueur. Gonade impaire, courte, 
prevulvaire, avec branche posterieure de l’ut6rus atrophiee remplie 
de spermatozoides (?). (Eufs volumineux. Vulve au 50% de la lon- 
gueur du corps. Queue tres longue, s’amineissant insensiblement 
en un filament terminal tres fin. 

Le Dr STEINER, auquel j’aı soumis cet exemplaire, admet qu'il 
s’agit de P. intermedius Bütsch. Je releverai toutefois qu’il en 
differe par les caracteres suivants: 


1° Levres et papilles visibles et plus accentu6es que ne les dessine 
MıcoLEetz&ky (1925). 

2° La partie posterieure de la cavite buccale et sa dent rudımen- 
taire manquent chez l’espece type. 


3° L’organe lateral est plus en arriere d’au moins une longueur 
de la cavite buccale. 


4° Les glandes oesophagiennes sont plus longues (6,2% au lieu 
de5.1 a 54%). 

5° La vulve est au 50%, alors que tous les auteurs l’ont observee 
plus en arriere (bE Man 60%, MicoLErzky (1921) 56-62%, le 
meme (1925) 59-78°%). MicoLETzKY dit ä son sujet (1921): « Die 
Vulva ist stets hinter der Mitte. ». 


6° Gonade plus courte (11%, au lieu de 21%.) 
7° Queue plus longue (ce = 3 au lieu de 3,4-5,6). Provisoirement, 


je me rallie done A l’avis du D! STEINER, me reservant de revoir la 
question plus tard, avec de nouvelles recoltes. 


RHABDITIDAE. 
Plectinae. 


Plectus tenuis Bast. (syn. Pl. palustris de M.). 

C’est une des especes les plus repandues dans les mines de Bex. 
Comme Al/onohystera dispar Bütsch., je l’ai trouve dans tous les 
milieux: algues des boiseries de l’entree, baregines des stations 270, 
273, 304 B, eaux sulfureuses et salees 282, 300, 277, 296 B, amas 
de tabac 307 et 456 B, bas du Puits de la Golisse, 272; elle n’est 
pas difhieille quant aux qualites de son habitat, et HoFMAENNER 
(1915) la mentionne encore dans les canaux d’evacuation des eaux 
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thermales de Ragaz. D’apres MicoLETZKY, cette espece est surtout 
aquatique. Par rapport aux exemplaires decrits ailleurs, ceux de 
Bex ont une queue plus longue et des gonades plus developpees. 
Ils se rapprochent des Vers decrits par pE Man (1884) sous le nom 
de P. palustris de Man, surtout en ce qui concerne l’organe lateral, 
plus grand que chez P. tenuis de Man, et en crochet ouvert. Il etait 
interessant de comparer, chez une des seules especes ubiquistes, 
les individus des divers milieux. 


| N° 
| station 


| Milieu | I. 


273 Baregine 
304 B id. 
270 id. 
307 Tabaec 
Beggiat. 

id. 

id. 

id. 
Terre 
Algues 
Terre 0,800 
Eau 0,920 


Dauırwnmmwm 


- 
eK eHloIo FE Eu Diokte) 


SE Sn San Sn ee a Sen Den er er 


on 
m, 
so 


Le tableau ci-dessus ne menage aucune surprise, et quel que soit 
le regime, l’espece demeure bien reconnaissable, les differences 
individuelles n’6tant jamais importantes. On pourrait simplement 
remarquer, et ceci confirmerait une fois de plus l’observation de 
MıcoLETZKY, que les exemplaires de l’entree, vivant dans un milieu 
moins impregne d’eau sont plus courts, plus gros, et pourvus d’un 
osophage plus long que leurs semblables des eaux de l’interieur. 
(Quant a ces derniers, ils sont toutefois plus grands (1.024-1,210mm.) 
que la moyenne donnee par les divers auteurs (0,300 pour les terri- 
coles, 0,920 pour les aquatiques). Faut-il attribuer ce faıt aux condi- 
tions de milieu et d’alimentation plus stables, a la suppression des 
periodes de jeüne et des fluctuations saisonnieres, bref, a des condi- 
tions rappelant celles d’une eulture ? C’est possible, car nous savons 
que les Athabdiıtis eleves artificiellement et bien nourris sont plus 
longs que les sujets pris dans la nature. Le mäle est inconnu. 


Plectus parvus Bast. var. geophilus de Man. Une quarantaine de 
femelles, dans stations 309 et 310. C’est la plus grande profondeur 
a lJaquelle j’ai r&colte des Nematodes. 
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Femelles: 
L = 0,380 (0,324-0,450)n = 14 C = 9,8 (8,2-11,1) 
a = 29 (24-37) NO = 4,5 (1-2) 
b= 38 (32-41) 0O = 0,050 


Ainsi que le fait remarquer MıcorLerzKy (1921), il est souvent 
diflieile de separer les especes P. cirratus Bast., de P. parpus Bast. 
var. geophilus de Man. Certains des individus recolt6es pourraient 
tres bien figurer sous le premier de ces noms, les autres sous le 
second. Le D! STEINER, auquel je les ai soumis, les considere comme 
appartenant ä la seconde espece. Les soies cephaliques sont plus 
en arriere et plus rapprochees que chez le type, et les organes lat6- 
raux plus en arriere aussi. Peut-etre s’agit-ıl d’une simple deforma- 
tion due aA la fixation ? Le mäle est inconnu. 


RHABDITINAE. 


Nous savons que le genre Rhabditis est le seul cite par JEANNEL 
dans la faune cavernicole (association du guano). C'est aussi avec 
Diplogaster le genre le plus richement represente a Bex tant comme 
especes que comme individus. On le rencontre dans tous les milieux. 


Rhabditis elongata A. Schn.. REıter (1928) compte cette espece 
parmi les plus repandues. Elle vit de tout et, douee d’une prolifieite 
remarquable, elle est impossible a eliminer d’une culture quand 
elle s’y est accidentellement introduite. Or l’espece est tres rare 
a Bex, ol je n’aı trouve que 3 femelles (2 au fond des Vaux, puits 
n° 5, une sur les boisages de l’entree du Bouillet). Celles des Vaux 
sont plus courtes, probablement parce qu’elles proviennent d’un 
milieu plus pauvre, une legere couche mucilagineuse recouvrant 
seule les poutres. Au Bouillet, au contraire, cette nourriture abonde. 


Bouillet:: 
Femelle: L = 0,845 G, — 49,90% 
a 298 HU 570, 
br =-,.4,6 U 1297 
DES (Esoph. ? 
——— 65 
Bouche 
Nr 741,505 B, 3 
G, = 15,5% B, m% 
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Vaux. 
Femelles: L —= 0,630-0,645 (n = 2) e = 390% 
a — 24-29 V= 45-47%% 
hrs 0 770040 


Les dimensions et rapports se rapprochent sensiblement de 
ceux donnes par REITER (op. cit.). 

La difference en ce qui concerne la position de la vulve pour les 
exemplaires des Vaux, provient sans doute du fait que l’on capture 
tres rarement des vers intacts et que tres souvent la queue, longue 
et fine, est tronquee. Je n’ai pas trouve de mäles. 


Rhabditis monohystera Bütsch. Ces vers vivent sur les baregines 
287 et 309. J’ai recolte 67 femelles et 5 mäles. 


Femelles: Mäles: 
L = 0,500 (0,380-0,540) (n=10) L = 0,400 (0,380-0,410) n=3 
aı — 22 (11826) a —= 24,6 (22-27) 
br E38 22228) b,>— 3819,50) 
o —ıl a ce, — 12,8 (10-935) 
Vz 76022859 IT, — 220789272) 
GG =32 125710) Sp = 0,024 (0,023-0,024) 
NO 12 Indice sexuel = 7,9% 
O0 = 0,025-0,049 


(Juelques remarques au sujet de cette espece: Les mäles, rares, 
n’ont ete decrits par MicoLErzky qu’en 1927, alors que K. BELAR 
(in Vanpeı, 1931) les a observes en 1923 deja, et aattrıbue Aa l’espece 
un indice sexuel oscillant autour de 7. Ceux que J’aı recoltes A Bex 
ont exactement les caracteres de l’espece. Par contre les femelles 
ont une queue plus courte (ce — 11 au lieu de 5,7-10). 


Rh. monohystera Bütsch. a donn& lieu a de nombreuses confusions. 
Gelles-ci sont r&capitulees dans le travail de GorrarTt (1933) auquel 
une revision parait souhaitable, etant donne l’ımportance de ces 
Vers en parasitologie vegetale. L’auteur precit& donne un dessin 
de ce qu’il a vu, soit une tete absolument depourvue d’appendices, 
malgr6 l’echelle de son dessin. Or, ce qui frappe chez cette espece, 
ce sont les soies ou papilles des levres, sı nettes qu’elles apparaissent 
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au premier coup d’osil. D’autre part, le renflement o@sophagien, tel 
que le figure Goflart, semble exagere. N’y a-t-ıl pas la encore une 
confusion ? 

Enfin, cette confusion ne la retrouvons-nous pas dans le travail 
de ContE (1900) ? Get auteur a elev6 A. monohystera Bütsch. sur 
divers milieux et a tire de ses observations les conclusions suivantes: 
1° L’animal est vivipare sur colle de päte, et sa fecondit&e diminue 
quand le milieu s’appauvrit, la viviparite subsistant toutefois. 
2° Il est ovipare sur peptone. 3° Ses dimensions varient du simple 
au double, suivant la richesse du milieu. 

Il etait interessant de comparer ces rösultats avec les observations 
faites a Bex oüı la nourriture consiste en d’infimes masses de bare- 
gines d’un quart de cm? au plus, masses souillees de debris de 
terre et semblant au premier abord constituer un milieu peu favo- 
rable. Dans ces conditions, j’ai toujours observe l’oviparite. On 
peut d’ailleurs se demander si ConTE a vraiment eu sous les yeux 
l’espece R. monohystera Bütsch. Les dimensions varient selon cet 
auteur entre 1,2-2,35 mm; ses plus petits individus sont de longueur 
triple de celle de mes plus grands. CoxtE a vu de nombreux maäles, 
alors qu’ils sont plutöt rares. 

Une confusion avec l’espece voisine Rh. lambdiensis Maupas 
ne me parait pas exclue. 


Rhabditis sp. (filiformis Bütsch. ?) (fig. 8, a-b). Je range. sous ce 
nom 6 femelles capturees sur les boisages 402, tout en faisant 
quelques reserves sur l’exactitude de la determination. 


L = 0,340 (n = 6) V=46% 
a 22 mh 11V 
b=4 Bar 4 
e= 36 Ban: 


Le corps est assez large, s’amincit en avant, ä tel point qu’a la 
tete sa largeur n’est plus que de 5u, alors que pres du bulbe &so- 
phagien elle atteint 24 u. Les levres sont nettes, munies de papilles 
anterieures bien visibles. La cavite buccale est egale au !/,, de la 
longueur de l’sophage, elle mesure 14-15 u de long sur 2,5-3 u de 
large. La manchette engaine le prisme buccal sur les 55-60%, de 
sa longueur. La euticule est tres mince, et completement depourvue 
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de striation. Le bulbe moyen est au 56%, de la longueur de l’oeso- 


so 


J 
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Hıc. 8. 
Rhabditis filiformıs Bütsch. 


a) Extremite anterieure. 
b) Queue de la femelle. 


phage, et un peu plus faible que le 
bulbe terminal, tres accentue. Les 
intestins ne pr6sentent rien de sp6- 
cıal, le reetum est court. Je n’ai 
pu caleuler la valeur de G, et G,, 
la seule femelle a gonades bien vi- 
sıbles ayant la queue cassee. En 
valeur absolue, on a G, = 60 u, 
G,=150, GC USE HB 
30 u. Les &ufs sont rares et non 
segmentes. La queue est extreme- 
ment longue, et s’amineit en un 
filament tres fin, souvent incom- 
plet. Je n’ai pu voir la papille 
caudale. Le mäle est inconnu. 
BürscnhLı (1873) base la dia- 
gnose de cette esp£ce sur une seule 
femelle immature, et ıl est difli- 
cile de s’y rapporter. En 1884, DE 
Man donne une description plus 
complete, dont les exemplaires 
que j’ai eus sous les yeux diffe- 
rent par les caracteres suivants: 
1° la euticule non annelee, 20 les 
levres et papilles tres nettes, 3° la 
cavite buccale plus courte et plus 
large. En ce qui concerne ce der- 
nier caractere, W. SCHNEIDER 
(1957) faıt la m&me observation 
que moi, chez des Rhabdıtis pro- 
venant de l’Insulinde, mais qu’il 
n’hesite pas a determiner comme 
Rh. filiformis Bütsch. Le Dr 
CHITwoon est d’un avis contraire, 
mais estime que l’&tat de mes pre- 
parations ne permet pas de cereer 


pour le moment une espece nouvelle avec assez de certitude. 
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Rhabditis heteruroides n. sp. (fig. 9, a-d) 2 PP et 1 3 sur les boi- 
sages de l’entröe du Bouillet. 


Femelles: 
L = 0,600-0,650 (n=2) 
a a 
Bu .4,8-5,1 uk 
= 35-45 ie: ) 
B, > z= 
Be 7 ss 
V = 44-469 == 
G} == 16,4% == 7 
G =14% == 
GU= 7% == 
G,U = 12%, == 
Mäles =sS || 
L = 0,650 (n = 1) SS 
BD 2 SH 
b=5 => 
235 =: 
"ae: == 
Sa = ‘ 
T=4% EB 
Sp=Bu = 


Ind. sex.: = 66% 
Fig. 9. 
Diagnose: Corps de Rhabditis heteruroides n. Sp. 
largeur moyenne, s’a- a) Extremite anterieure. c) Queue du mäle. 
i b) Queue de la femelle. d) Spicules. 


mincissant en avant. 
CGuticule mince, non an- 
nel&e, mais striee trans- 
versalement et longitu- 
dinalement, cette derniere striation se resolvant en points 
(Punktstruktur de REITER, op. cit.). Six levres, bien echancrees, a 
2 papilles, non separees du corps par un etranglement. Cavite 
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buccale etroite, longue de 20 u, egale au !/, de la longueur de l’@eso- 
phage. Bulbe moyen peu accentue, rappelant celui de (’ephalobus. 
Anneau nerveux immediatement apres B,. Pore exereteur en face 
de B,. Ce dernier presque spherique. Intestin normal, reetum plus 
court que le diametre du corps A la hauteur de l’anus. 

Vulve aux 44-46%, du corps. Gonades courtes, le repli n’attei- 
gnant en general pas la vulve. (Eufs rares. (Övipare ?) Queue de la 
femelle plus longue que l’oasophage, rarement intacte, se terminant en 
un filament extremement fin. Papille caudale au 8%, de sa longueur. 

Gonades mäles atteignant presque B,. Branche recourbee egale 
au !/,. de la branche principale. Spieules de 25 x, minces. Pieces 
accessoires fines, de 12 u. Bourse assez developpee; queue leptodere; 
filament caudal egal au °?/,, de la longueur totale de la queue. 


Long. bourse 2 


—— , Papilles au nombre de 9, atteignant toutes le 
Long. queue 6) 


bord de la bourse. La premiere paire a une demi-longueur de 
spicules en avant de ceux-ci, la 2me et Ja 3 me paire peu avant 
l’anus, les A, 5 et 6mMe paires immediatement apres l’anus (pap. 5 
et pap. 6 soudees ä leur base), les troıs dernieres paires A l’extremite 
de la bourse. Deux tubercules anals. 


a) Rhabditis heteruroides n. sp. se rapproche du A. heterurus 
Oerley, dont OErLEY a donne une diagnose trop suceinte et des 
dessins insuffisants dans l’&tat actuel de la systematique du genre 
Rhabditis. Le Dr Guirwoon rattacherait volontiers mes vers A 
l’espece ci-dessus, tout en faisant ressortir, lui aussi, l’insuflisance 
des dessins du nematologiste hongrois. Il convient toutefois de faire 
remarquer que les papilles du mäle n’ont pas la m&me disposition 
chez les deux especes; la premiere paire en avant des spicules 
manque chez R. heterurus Oerley (a-t-elle passe inapercue de cet 
auteur ?). (Fig. 10 a-e.) Les autres differences sont resumees ci- 
dessous: 


Rh. heteruroides n. sp. Rh. heterurus Oerley 
L 0,600-0,650 1,530 
b 4,8-5,1 6 
Levres "sans soles avec soles 
Queue (fem.)  amincissement moins aminceissement brusque 


brusque et nettement tranche. 
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BEX 631 


b) Le D" Gurtwoon a pens6e a une forme a longue queue de 


Rh. intermedia de Man. Les differences suivantes ne me permettent 


pas de me ranger ä cet avis. 


Rh. heteruroides n. sp. 


Bouche etroite 

Levres sans soles 

“ 4 > 0/ 

\ 44-46%, 

Queue (fem.) s’amincit moins 
brusquement 


Filament caudal 
mäle et femelle tres long 


Nombre de papilles 
mäle 9 
BF; 1. (2.3) 


vYry 


Fıs. 10. 


Rh. intermedia deM. 

large 

avec soiles (?) ou pa- 
pilles (?) 

apres le milieu 

... plus brusquement 


plus court 
10 


1.(2.3) +4... (5.6) 
(7.8.9.10) 


Il 


a) Rhabditis intermedia de Man, queue du mäle. 
b) Rhabditis heteruroides n. sp., queue du mäle. 
c) Rhabditis heterurus Oerley, queue du mäle. 


REvUE Suisse DE Zoor. T. 45. 1938. 
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c) Rh. heteruroides n. sp. differe de Rh. elongata A. Schn. par la 
position des papilles du mäle, mais s’en rapproche par la longueur 
du filament caudal. 


d) Il se söpare de Ah. longicaudata Bütsch. par la longueur de ce 
filament et par sa ceuticule mince et non annelee. 

Pour les raisons ci-dessus, je prefere decrire mes exemplaires 
sous le nom donne& en titre, quitte A retirer cette espece plus tard, 
sı la monographie de Rhabditis, actuellement en preparation chez 
le Dr Cuıtwoon, le Justifie. Il est en effet plus facile de r&unir sous 
un meme nom deux especes decrites separement, que de separer 
deux Vers diflerents rang6s sous une me&me etiquette (DT STEINER, 
in litt.). 


Ithabditis oxycerca de Man. (Syn. Ah. de Manı ? Hnat; Rh. varia- 
bilis ? Fuchs) J’aı reuni sous ce nom deux formes tres abondantes 
dans tous les milieux, de longueur differente, et que je considerais 
au debut comme deux especes distinctes. Mais les caracteres autres 
que la taille etant identiques, ou a peu pres, je suppose qu'il s’agit 
la d’une varıation due au milieu et a l’alımentation. HNATEWYTSCH 
a fait la m&me observation chez son Rh. de Mani Hnat., que le 
D’ CHitwoop croit etre synonyme de /th. oxycerca de Man 
(DT CHıtwooD, in litt.). Rhabditis de Mani Hnat. vit aussi dans les 
mines et presente deux formes, l’une courte (femelles = 0,545, 
mäles — 0,460), vivant dans les Polypores pauvres en nourriture, 
l’autre plus longue (F = 0,760, M = 0,710) vivant sur les boisages 
plus riches. 

Individus courts: Stations 285, 304, 304 B, 324, Vaux entree. 


Femelles: Mäles: 
LE "= 05200960050) L = 70280:077010 50) 
a = 30-40 sur le vıf a —=n0surlesai 
a = WÜ en glycerine a = 18-23 en glycerine 
Den b2 23546 
a ea ce 1622 
V Z:56.60% I 0589 
a, = 16259 TUT, 
u 14195% Sp = 2439 u 
NO 7m386 Pz = 9 (avec la caudale) 


Ind. sex. — 14.87% 
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Individus longs: Stations 282, 275, 281, 277, 305 (aquatiques). 


Femelles: Mäles: 

— 4,020-1,130 (n = 20) L = 1,040-1,130 (n = 20) 
a — 25-30 a = 21-27 
Di 87-43 bh = 
e — 18-25 ce = 16-22 
V = 55-58% T = 53-56%, 
e.—16-27% TU = 941% 
7 1825% Sp = 36-42 u 
ei —=18% Pz = 9 (avec la caudale) 
u 17% Ind. sex. = 50-62 %, 


NO = max. 18-20 


La description que donne pe Man (1895) correspond presque point 
par point A ce que j’aı eu sous les yeux. J’ajouterai que les 6 levres 
portent chacune deux papilles, l’une en avant, petite, l’autre plus 
en arriere, et bien visible (pe Man n’en signale qu’une). La cavite 
buccale mesure le !/,, de la longueur de l’oesophage (pe Man !/, 
a !/,). La manchette engaine l’oesophage sur les 60% de sa longueur 
(de Man: 50%). Outre les 8 paires de papilles du mäle, ıl yena 
une neuvieme paire, les papilles caudales, non signalees par cet 
auteur. Les spicules sont plus courts chez mes exemplaires, oü 
meme chez les individus les plus longs, ils ne d&passent pas 24-42 u 
contre 42-46 u chez les vers de pE Man. L’indice sexuel est en 
movenne de 40-50 %, et tres variable, ainsi que nous le verrons dans 

A a MRS —sE)) 


le chapitre suivant. PF=1. (2.3) + 5 

C’est l’espece representee dans les mines de Bex par le plus grand 
nombre d’individus. 

Les exemplaires vivant sur les boisages et les baregines, sont 
gros et quelquefois tellement bourres de grains de graisse qu’ils 
en deviennent opaques et qu'il est alors impossible de discerner les 
organes internes (degenerescence graisseuse ?). Ils sont peu feconds, 
ont au maximum 6 aufs et semblent ovipares. Malgr& cette fecon- 
dite restreinte, les Vers sont aussı nombreux dans certains amas 
de baregines que dans une culture. 

Au contraire, les individus longs, de meme que ceux que j’ai 
eleves sur des milieux a la pomme de terre et ä la viande et dont 
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la longueur pouvait dans ces conditions atteindre 1.500 mm, sont 
plus feconds, plus transparents, et contiennent jJusqu’a 20 aufs ou 
embryons. 

De nouvelles eultures sur divers milieux nutritifs montreront, 
sl y a ici, comme chez Ah. monohystera Bütsch. (?), de ConTe, 
influence de l’alımentation sur le monde de reproduction. La vivi- 
parite serait le fait d’une mauvaise nutrition. Il semble, a premiere 
vue, que les eaux sulfureuses a Deggiatoa des stations 281, 282, 
275, n’offrent pas A leurs hötes vivipares les m&mes ressources 
alimentaires que les baregines et les algues des stations 304 par 
exemple, ol je n’ai pas trouve d’oeufs embryonnes, ce qui indi- 
querait qu’ils sont ovipares. 

Enfin, en ce qui concerne la longueur du corps, les differences 
notees confirment une fois de plus l’observation de MıcoLETzZKY 
au sujet des individus aquatiques et des individus terrestres. 

Ges vers se rencontrant partout, je donne comme pour Pleetus 
tenuis de Man, le tableau des dimensions et rapports classes par 
milieux: 


| en Milieu | 
Individus courts 
Mäle | Fem. |Mäle|Fem.|Mäle Fem.|Mäle Fem. 
304 | Baregine | 0,575| 0,695118 |20 |3,4 |3,5 |16,9118 [56,525 |14,3/49 8,8| 0,030 
289 » 0,505| 0,528/19,7/19 |3,2 [3,3 |14,718,2|58 |18,4119,4153 113 | 0,028 
270 » 0,540| 0,604119,5119 |3,8 [3,3 115 |17 |60 16,5116 |58 [10,2] 0,024 
287 ) 0,622] 0,620|23 |21 |3,6 [3,4 16 16,558 |16,3116 149,512 | 0,028 
285 ) 0,546| 0,623]19 |19 3,3 [3,3 |16,5116 |58 |18 118,6/53,7[11,6| 0,025 
279* ) 0,480| 0,52416 |19 |2,9 |3,5 114 16 157,518 |16 |44 113 | 0,023 
280 » 0,536) 0,575118 |21 |3,3 |3,5 116 116 |58 |15,6119,3/47 |[10,5| 0,032 
329 | Algues 0,630] 0,625/19,5|18 |3,4 |3,5 19,517 |56 [20 |20 |46 |10,8| 0,038 
402 | Bois 0,777| 0,750|17,8/17,6|3,6 |3,6 116 [19,5/58 — | — [54,5| — | 0,039 
272 | Terre — 10,632) — 117 — /3,3 | — [18,558 [12 110,8] — | — — 
307 | Tabac — 0,535) — 116 | — |3,2 | — 19 |58 |— | — | — | — | — 
| (1 seul ex.) 
Individus longs 
282 | Beggiat. | 1,020] 1,140|29,1|26,8|4,5 |4,3 |22 |23 |56 — | — [53 8,9| 0,037 
275 » 1,091| 1,173|29 |25 |4,05/4,01119 |23,1|57 — | — [53 — — 
| 281 » 1,040| 1,108|29 |26 |4 4,2 118 |20 |55 [24 |25 |55 | — | 0,036! 
| 277 » 1134| — 129 | — 42 | — 120 | — | — | — | — 56 [11 | 0,042 


* Station en train de se dessecher. 
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Rhabditis coroniger n. sp. (fig. 11, a-d). 
Cette espöce, abondamment repr6sentee, vit sur les boisages des 
entrees, au Bouillet, au Coulat et aux Vaux. 


Femelles: Mäles: 
L — 0,685 (0,410-0,850) L — 0,660 (0,570-0,750) 
(mr—>20) (n = 20) 
a =127.(19-34) a — 27 (24-29) 
b =0B,72. (844%) br=733:B44N) 
C —= 9,5 (6,5-14) er 4118) 
Pe Pr T =6-65% 
B| r j 
B. = lo lan TU = 8% (7-12%) 
2 
vr —56%, (54-63) Sp = 0,042 (0,035-0,048) 
u 91,19% (15,2-20) Pz = 10 + pap. caud. 
u 279% (7-11) Ind. sex. = 40-50% 


G, = 17,6% (15,2-28) 
G,U = 7% (6-8) 

NO — 15 

0 = 0,039 (0,035-0,045) 


Diagnose. —6llevres nettement detachees du corps, bien separees 
les unes des autres, portant deux papilles chacune, l’une distale, 
petite, l’autre proximale, plus forte, ayant presque l’aspect d’une 
sole (Borstenpapille ?). Ares chitineux, fortement refringents, au 
nombre de six, soutenant les levres (ou bordant les intervalles ?) 
et dont la position est diflicile a preciser avec exactitude (fig. 12, 
a-c, 13, a-c). Bouche vue de face, semblable a une corolle a 6 petales 
bien separes par des incisions profondes (fig. 12, d). Levre vue de 
cöte, semblant recouvrir 2 ares (fig. 13, d). 

Cutieule &paisse, striee transversalement dans sa couche pro- 
fonde. Striation longitudinale, egalement, se resolvant en une suite 
de points tres rapproches. 

Cavite buccale large et courte, mesurant le !/,0-"/1, de la longueur 
de l’oesophage. Sa longueur egale a 2-3 fois sa largeur. Manchette 
occupant le 70% du prisme buccal. (Esophage tres net, a B, tres 
prononce, presque aussi large que B,. B, situe au milieu entre 
levres et B,. Anneau nerveux pres de B,, pore excreteur entre les 
bulbes. Intestin normal, rectum court. 
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Vulve aux 54-63%,. Replis ovariens ne depassant en general 
pas la moiti6 de la branche principale. (Eufs embryonnes et tres 


ill 
RU] 
riooıL 


ie, all, 
Rhabditis coroniger n. Sp. 
a) Extremite anterieure. 
b) Queue de la femelle. 
c) Queue du mäle, vue dorsale. 
d) Queue du mäle, vue laterale. 


souvent, apres expul- 
sion, prisonniers sous 
la euticule, dans la re- 
gion anale. Queue de la 
femelle regulierement 
conique, terminee en 
une pointe tres fine. 
Sa longueur egale A 
4-6 fois le diametre 
anal. 

Gonades du mäle 
tres longues, occupant 
le 60-65%, de la lon- 
gueur du corps, a repli 
egal au !/, de la bran- 
che direete. Spieules, 
grands forts, renfles ä 
leur extremite distale, 
mesurant 35-48 u. Piece 
accessoire egale a la 
moitie de leur lon- 
gueur. Bourse bien de- 
veloppee, ä contour 
regulier, avec 10 paires 
de papilles postanales, 
plus la papille caudale: 
> paires A l’extremite 
des spicules, A vers le 
milieu de la bourse (la 
paire A depassant le 
bord de celle-ci), 3 
paires, plus la papille 
caudale, a l’extremite 
posterieure du corps. 
Filament caudal plus 


court que la bourse. Indice sexuel (sur plus de 200 exemplaires) 
de 50%. PF = (1.22) ar 3ER SEI VAN 
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Ile, Al 
Rhabditis coroniger n. Sp. 
Tete. 
a) Mise au point sup. (coupe optique). c) Mise au point inf. (coupe optique). 
b) Mise au point med. (coupe optique). d) Vue de face et profil. 


Nr 
(2 q. 
Fıc. 13. 
Rhabditis coroniger n. Sp. 
Tete. 
a) Aspect avec mise au point sup. c) Aspect avec mise au point inferieure. 


b) Id., mise au point moyenne. d) Levre, vue de cöte£. 
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Vers souvent parasites exterieurement par des bact£ries les recou- 
vrant comme une toison et emp&chant de voir l’organisation interne. 

Cette espece rentre dans la categorie des Ahabditis a B, pro- 
nonce, mäle leptodere, a papilles bursales (Bursalpapillen) seule- 
ment, et comprenant entre autres Ah. curvicaudata A. Schn. Je 
pensais au debut pouvoir classer mes individus sous ce nom, mais 
de nombreux caracteres s’y opposent: 1° levres chitineuses; 2° posi- 
tion de la vulve; 3° queue de la femelle; 4° papilles du mäle. 

Jusqu’a maintenant, on admettait que les mäles de Rhabditis 
avaient des papilles preanales et postanales. Ce n’est pas le cas 
chez Rh. coroniger n. sp., pas plus d’ailleurs que chez Rh. chitino- 
labiata W. Schn. dont il est question plus bas. Ce caractere commun 
accentue donc encore la parente entre ces deux especes. 

Reiter (1928) a observe en outre que lorsque le mäle possede 
10 papilles bien conformees, la papille caudale manque (Schwanz- 
papille). Lä encore Ah. coroniger fait exception. Il a en effet les 
10 paires, plus la papille caudale. 

Ges deux caracteres aberrants sont interessants a signaler. 

Tout recemment, j’aı recu le dernier travail du DW. SCHNEIDER 
(1957), dans lequel il deerit l’espece nouvelle Rh. chitinolabrata 
W. Schn. La forme des levres et leur armature l’ont etonne aussi: 
«...Man gewinnt den Eindruck als seien sechs Lippen durch fast 
kreisförmige Einschnitte mit chitinisierter Begrenzung getrennt... » 
Au premier abord, on songe, en voyant les levres, au genre Terato- 
cephalus. Mais les autres caracteres, notamment ceux de la cavite 
buccale, de l’esophage, de la bourse, appartiennent, ä mon avis, 
incontestablement au genre Rhabditis. Malgr6 cela, le D’ ScHnEIDER 
envisagerait &ventuellement la creation d’un genre nouveau 
(SCHNEIDER, in litt.). 

Rh. chitinolabiata W. Schn. se distingue de Ah. coroniger n. Sp., 
duquel il est tres rapproche, par les caracteres suivants: 1° papilles 
des levres; 2° spicules plus courts pour des vers plus longs que les 
miens; 3° bourse a 9 papilles seulement et disposees differemment; 
4° filament caudal plus long que la bourse. 


Cephalobus rigidus A. Schn. 


J’ai recolte A femelles et 4 mäles dans les baregines 306, du 


Bouillet, et 15 femelles sur les poutraisons des Vaux (n® 752, fin du 
boisage principal). 


en 
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üxemplaires du Bouillet: 


Femelles: Mäles: 
L= 0550 (n = 4) L = 0540(n=4) 
a8) Aue 
1 I —. 649) 
lb 6a 18 
N=160:9 Ey 
DU 95% 
Sp = 25 u 
Ind. sex. — 1009, 


Je range provisoirement sous ce nom les 15 femelles des Vaux, 
malgre la vulve situee plus en arriere (62-65%) au lieu de (54-62 %), 
et l’absence de mäles, alors que ceux-ci sont si nombreux parmi les 
captures du Bouillet. 


Exemplaires des Vaux: 


Femelles: 
1° 210°5504n° 25) Ce 2) 
= IV 20.339, 


b= 36 


Les femelles des Vaux pourraient tout aussi bien, par leurs 
dimensions et rapports, etre considerees comme (. elongatus de Man, 
mais dont la cuticule est nettement annelee. Or, l’annelure de mes 
individus est sı faible qu’il faut utiliser un objeetif ä immersion 
pour deceler ce caractere. 


Cephalobus persegnis Bast. var. type Micol. 


15 femelles et 11 mäles, des recoltes 730, 752, 755, 758 (les deux 
premieres dans le boisage principal, les deux autres pres du dernier 
puits au fond des Vaux). 


Femelles: Mäles: 
er :0.630\(n’—.5) L —0:615 (n = %) 
A au 25 
b>- 22 be 22% 
er 14 ei #14 
68% Ind. sex. 73%, (Micol.:'55%,) 
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Les levres sont apparentes, sans papilles visibles; la eutieule 
est annelee, l’oosophage ne prösente pas de renflement appreciable, 
la queue est ronde, les papilles du mäle sont nettement visibles. 


Cephalobus paralongicaudatus n. sp. (fig. 14, a-b, 15). 


1004 


o 
° 
© 
1 
+ 
(& 
IS 
N 
| a 
Fig. 14. Big. 15. 
Cephalobus paralongicaudatus n. Sp. 
a) Extremite anterieure. Queue du mäle. 


b) Queue de la femelle. 


7 femelles et 1 mäle, au Bouillet, station 324, 329, 402, sur 


boisages humides: 
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Femelles: Mäles: 
L = 0,430 (0,348-0,500) (n = 5) L= 046(n=14) 
a = 33 (30-37) ae 6 
b= 4,2 (3,9-4,5) b= 42 
er 48,77 1-10) e= 75 
57%, (56-59) T= 394 9, 


Sp = 92,4 [03 
Ind. sex. 13% 

En se servant des tables de determination de MıicoLETzKY, on 
arrıve a (€. longicaudatus Bütsch., dont STEINER (1956) a donne 
une nouvelle description, accompagnee de dessins. Mes exemplaires 
en different par: 1° la longueur (eritere d’importance secondaire); 
2° Ja valeur de «a» (12-21 contre 30-37); 3° la striation presque invi- 
sible (il faut l’observer a l’immersion); 4° ’asophage qui n’a pas de 
renflement median, alors que STEINER en dessine un; 5° la premiere 
partie de l’oesophage, qui est plus courte que chez les exemplaires de 
STEINER; 6° la queue de la femelle qui possede un filament plus long; 
7° les spieules qui sont plus fins que chez (€. longicaudatus Bütsch. 

Il ne s’agit pas non plus de C'. oxyuroides de Man, qui porte des 
papilles labiales visibles, dont le corps est plus eflil& et qui a une 
euticule non annelee. La queue du mäle de cette espece est plus 
longue que celle de celui que je possede. 


Diagnose. — Corps tres petit, tete paraissant tronquee en avant, 
levres peu apparentes, sans papilles visibles (m&me ä l’ımmersion). 
(Esophage caracteristique du genre, a premiere partie renflee, eylin- 
drique, oceupant le 61%, de la longueur totale, cavite buccale non 
comprise. Passage tres brusque de la premiere partie ä la seconde. 
Pore excreteur immediatement avant le bulbe. Vulve aux 57%. 
Gonades femelles difficiles a mesurer dans le cas particulier, queue 
de longueur moyenne, s’amincissant en un fil extr&mement fin. 

Mäle avec spicules assez forts, de 22 u, accompagnes d’une piece 
accessoire de demi-longueur des spicules. Queue s’amincissant 
brusquement vers le milieu en un filament fin. Papilles invisibles 
sur mon exemplaire. 

Cephalobus striatus Bast. f. atubifer Micol. Une jeune femelle 
sur les boisages 324, Bouillet. 


L= 0,400 I 
a ec 
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Teratocephalus terrestris Bütsch. 


Une dizaine de femelles recoltees sur les baregines 304 B, 309 et 
sur les boisages humides 350, 409 et de l’entree. 


L= 0,385 (0,342-0,420) (n = 4) ce = Ahl(A1-51) 
a = 31 (25-36) V = 539, (50-55) 
b= 3,9 (3,5-4,5) O= 0,040 


Ges individus ne presentent rien de particulier, sauf que ceux de 
l’entree ont une annelure plus marquee que ceux du fond. 


ODONTOPHARYNGIDAE. 


Oncholaiminae. 


Genre Mononchus. — Avant de passer a l’&numeration des especes, 
je dirai quelques mots des pores facilement visibles dans l’oesophage 
et que Cosg (1917) croit etre les &monctoires des glandes salivaires. 
Leur position semble constante pour chaque esp£ce, et peut-etre ce 
caractere pourrait-il etre utilise en systematique, par exemple pour 
distinguer M. papillatus Bast. de M. muscorum Duj. Malheureuse- 
ment, je n’ai eu sous les yeux qu’une femelle immature de cette 
derniere espece. 

Chez M. brachyuris Bütsch, il semble y avoir 5 pores, places 
respectivement aux 40, 41, 48, 61 et 91% de la longueur de 
l’oesophage. 

Pour M. macrostoma Bast., ıl y en aurait deux, aux 52% (50-55) 
et 68%, (65-73). Dans ce cas, les mesures ont ete faıtes sur du mate£riel 
fix& et la fluctuation des chiffres obtenus est probablement düe A 
la contraction plus ou moins forte des vers. 

M. papullatus Bast. a trois pores, aux 52, 73 et 97-98%, (mesure 
effectuee sur 4 exemplaires frais). 

M. parvus de Man en a trois egalement aux 52, 67 et 96% (d’apres 
la seule femelle adulte que je possede). 

L’unique femelle immature de M. muscorum Duj. a donn& les 
positions suivantes: 55, 71, 96%. L’animal n’ayant pas termine sa 
croissance, ces valeurs sont incertaines, et pour le moment, se 
rapprochent singulierement de celles de M. papillatus Bast. De 
nouvelles mesures seront ä faire pour verifier si vraiment on peut 
utiliser ce critere. 
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Mononchus brachyuris Bütsch. 


Recolt6& A femelles a la station 272 (terre d’alluvion), 1 dans les 
bar6ögines 280, 1 dans une maceration de tabac, 307. 


L= 1,079 (0,985-1,315) (n = 4) 67 4-09,59.(8-10) 

a = 31 (24-34) G, = 11,7% (10-13,2) 
Be .32.(2,8-3,5) NO= 1 

c = 34 (31,5-36) O = 0,083 et 0,105 


V = 66%, (63-70) 


og 


I) 


Fıc. 16. Fıc. 17. 
Mononchus papillatus Bast. 


Queue de la femelle, pour montrer la posi- 
tion des papilles (la derniere papille sub- 
dorsale (4) peut etre parfois rejetee en arriere). 


Mononchus macrostoma Bast. 


Extremite de la queue 
de la femelle. 


Les exemplaires de Bex ne presentent rien de special. La presence 
de soies (?) ou de papilles a l’extr&emite de la queue permet de les 
ranger dans la variete sigmaturus CGobb, consideree par cet auteur 
comme une espece, contrairement ä l’opinion de MicorL£rzky. Une 
remarque toutefois au sujet de ces pretendues soies. MICOLETZKY 
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parle de « Borsten », W. SCHNEIDER de « Borstenpapillen ». L’absence 
de celles-ci chez certains des individus captures par W. SCHNEIDER 
l’a pousse a cereer l’espece M. sigmaturoides W. Schn. (1923). Or 
mes Vers portent bien a l’endroit indique par CoBB des formations 
qui pourraient tout aussi bien etre consider6es comme des papilles 
que comme des soies. Elles ne traversent pas la cutieule, mais 
semblent simplement la soulever. D’autre part, ces formations 
paraissent exister chez toutes les especes du genre Mononchus. 
Je les ai retrouv6es, en eflet, chez M. papillatus Bast (fig. 16), oü 
elles sont souvent difhieiles a distinguer, et olı Cogg ne les mentionne 
pas, tout comme chez M. macrostoma Bast. (fig. 17). Ainsi le doute 
qui regne au sujet de ces formations (les auteurs ne sont m&me pas 
d’accord quant A leur nature) doit nous inciter A ne pas fragmenter 
l’espece M. brachyuris Bütsch. en un certain nombre de varietes, 
et ce en se basant uniquement sur un caractere sı discute. 

Cette espece semble se plaire partout, puisqu’elle vit aussi bien 
dansla terre, dans l’eau douce, dans les eaux thermales (HoFMÄNNER, 
eaux de Ragaz, 1915; HoEpPpLı, eaux thermales du Parc de Yellow- 
stone, U.S.A., 1926), dans les eaux ä H,S et m&me dans les debris 
de tabac. C’est m&me ce dernier milieu qui m’a donne le plus gros 
individu (L = 1,315 mm., avec un «uf de 0,105 mm.). 


Mononchus macrostoma Bast. 


Trois femelles dans les eaux sulfureuses 305, une dans le me&me 
milieu 310, et quatre sur les baregines 270, 285 et 304. 


L— 1,370 (1,085-1,70)n=3) GC = 10% (7,713) 
a 97 (02230) G, = 12% (8,4-16,8) 
b= 43 (451) Cu Ser, 
ce = 79 (7,8-8,8) 7, 
V= 499, No 
O = 0,075 (0,066-0,096) 


Sur 7 adultes examines, il y en a six se rapportant au type, et 
une A la variete longicaudatus Cobb, caracterisee par la presence, 
en regard de la dent dorsale, de dents tres fines. Mes exemplaires 
portent sur la queue les papilles dont ıl a et& question au sujet de 
l’espece pr6eedente. Elles sont dispos6es en un ordre tres constant 
(fig. 17): 2 sub-ventrales a l’extremite de la queue, une sub-dorsale 
aux 3/,, une sub-dorsale au premier tiers; sous celle-ci une sub- 
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ventrale encore, immediatement apres l’anus. Les dessins de GoBB, 
qui pourtant excellait ä ne rien negliger, ne les montrent pas; par 
contre DE Man signale 4 tres petites papilles. Ges organes paraissent 
ötre de möme nature que ceux decrits plus haut chez M. brachyurıs 
Bast. Cop les a observes A l’extremite de la queue de M. mega- 
laimus et de M. longicaudatus (espece que MICoLETZKY considere 
comme une simple variete de M. macrostoma, comme nous l’avons 
vu plus haut). Pour terminer, j'indique que la queue de mes femelles 
est plus longue, la vulve plus en avant et les @ufs plus gros, mais 
moins nombreux que ne l’indique MıicoLEerzky (1921). 


Mononchus papilatus Bast. (fig. 18, 19, 1-8). 

J’ai recolte et examine environ 50 exemplaires (30 femelles 
adultes, 20 femelles jeunes), vivant dans les boisages de l’entree 
du Bouillet. Des l’abord, 
des diffieultes de determi- 
nation surgirent et le Dr 
HormÄNNER, qui s’etait deja 
trouve embarrasse par cette 
meme espece, m’6crivait: 
«...Je me souviens de quel- 
ques especes recaleitrantes A 
toute precision... » 

En eflet, M. papullatus 
Bast. est tres voisine de M. 
muscorum Duj., et les divers 
auteurs ne semblent pas 
d’accord A leur sujet; les uns 
les assimilent l’une a l’autre, 
les autres les considerent 
comme distinetes. Le mieux 
etait donc de relire tout ce TG Ze 
qui avait ete ecrit ä ce pro- en 
Bo non dans l'idee d’elu- Mononchus lerne Bast. 
cider definitivement cette Töte. 
question, puisqu’un nema- 
tologiste de valeur comme pE Man n’arriva pas ä le faire, mais 
pour tenter une mise au point. CoBB, de son cöte, semble avoir 
pulveris& le genre, et la question n’y a pas gagn6 en clarte. La 
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discussion repose en somme sur la visibilit6 plus ou moins bonne 
des räpes denticulees, situees en face de la dent dorsale. Je 
resume les diverses opinions: 


1845: Dusarpın deerit l’espece M. muscorum chez laquelle il 


signale l’existence d’une räpe. 
4. 


Reproduite d’apres CoBg, pour M. muscorum Du]. 

Reproduite d’apres CoBg, pour M. muscorum Duj., var. macrolaimus Cobb. 

M. papullatus Bast. E. 20. Femelle de 2mm,010. Dents nombreuses, fortes, 
regulieres. Räpes longues, visibles sans immersion. 

Id. E. 21. Femelle, 1mm,950. Dents et räpes moyennes, difficiles A voir sans 
immersion. 

Id. E. 38. Femelle, 1mm, 770. Dents fortes, peu nombreuses, räpes courtes, 

visibles sans immersion. Leitz, obj. 7, oc. 5x. 

Id. E. 19. Femelle, 2mm,190. Dents petites, irregulieres, räpes moyennes, 
difficiles a voir sans immersion. 

Id. E. 41. Femelle, 2mm,200. Dents nombreuses, petites, räpes longues, bien 
visibles sans immersion. 

Id. E. 86. Femelle, 2mm 160. Dents nombreuses, petites, les deux räpes ä 
peine visibles sans immersion. 


Fıc. 19. 
Mononchus papullatus Bast. 
Diverses formes de la räpe denticulee. 


1865: 


1873: 


1884: 


1912: 


1912: 


1915: 
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Bastıan deerit l’espece M. papullatus, chez laquelle l’exis- 
tence de la räpe lui @echappe, peut-etre en raison d’un 
equipement optique insuflisant. 

Bürscentı donne de M. papillatus un excellent dessin; la 
räpe est nettement indiquee. 

De Man considere M. muscorum Duj. comme espece dou- 
teuse, peut-etre identique ä M. papullatus Bast. Il ne 
signale pas les aufs echinules, indique une queue pointue 
et ne la dessine pas comme elle se presente chez mes 
exemplaires. Il ne signale pas les räpes que l’optique de 
l’epoque permettait pourtant de voir (BÜTSCHLI). 

DirtLEevsen deerit M. spectabilis Ditl. analogue aux especes 
precedentes, muni d’une räpe, mais a corps plus grand 
(4 mm). 

DE Man eerit que M. muscorum Du). se distingue de M. pa- 
pilatus Bast. par sa queue arrondie (cf. 1884!) Il aflirme 
que seul le premier de ces N&matodes possede les räpes. 
Il donne la position de la vulve au deuxieme tiers de la 
longueur du corps (tous ces caracteres sont ceux de mes 
individus). 

HoFrmÄnNER et MENZEL sont embarrasses, et recoivent de 
DE Man, qu’ils consultent, le conseil de mettre sous l’eti- 
quette M. papillatus Bast. quelques femelles qui pourraient 
tout aussi bien &tre determinees comme M. muscorum 
Duj. La difference consiste, selon cet auteur, dans la 
presence ou l’absence de cette fameuse räpe denticulee 
double. En 1912, le m&me pe Man admet l’existence de 
ce caractere chez M. muscorum Duj. seul, mais en 1915, 
il n’est plus si categorique. 

De nouvelles mesures et observations sont necessaires, 
disent les auteurs. 


1916: BRACKENHOFF deerit pour la premiere fois les eufs echinules 


1.917: 


de M. papillatus et mentionne aA nouveau la räpe. 
L’aspect echinule des aufs de M. papillatus Bast. incite 
CosB &a creer l’espece M. echinulatus CGobb, pour les exem- 
plaires de BRACKENHOFF, qu’il n’a d’ailleurs pas vus. Il 
pretend que M. papillatus Bast. n’a pas de räpes, et qu’on 
devine tout au plus quelques dents tres fines. La vulve, 
chez cette espece, est aux 62%, de la longueur du corps. 


REVvUE SuIsse DE Zoot. T. 45. 1938. 47 


En 
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CoBB dessine en outre ce qu'il appelle Prionchulus musco- 
rum Duj. var. macrolaimus Cobb. (Notons que suivant la 
presence ou l’absence de räpe, il a ere& respectivement les 
sous-genres Prionchulus ou NMononchus s. str.) 

Enfin, chez ce qu'il appelle M. papillatus Bast., il deerit 
et dessine un seul pore salivaire, situ& pres du milieu de 
l’®sophage, peu apres l’anneau nerveux. Et pourtant, 
chez son espece M. longicaudatus CGobb., ıl en a fait figurer 
deux. Il serait interessant de savoir si vraiment (oBB a 
eu sous les yeux la meme espece que les auteurs d’Europe. 
Gar ıl semble qu’un caractere aussi frappant que ces pores 
n’aurait pas &echappe a sa sagacite. 

1921: MıcoLETzky admet que M. papillatus Bast. pourrait bien 
avoir deux listes denticulees comme M. muscorum Duj. 
Ce que CoBB donne comme var. macrolaimus serait en 
realite M. papiullatus Bast. Il se demande si ces deux 
especes ne rentrent pas dans un meme « Formenkreis ». 

1923: W. SCHNEIDER voit une liste si faiblement marquee qu’il 
faut l’examiner ä l’immersion pour la distinguer. Aussi 
met-il les individus ayant ce caractere et une queue ronde 
sous l’etiquette M. muscorum Du). Il affirme en outre qu’ils 
pourraient tout aussi bien etre pris pour M. papillatus 
Bast., chez lesquels la queue n’est pas sı pointue que 
certains auteurs le pretendent. Par contre, ıl a vu des 
M. muscorum Duj. typiques, mais avec des aufs echi- 
nules ! W. SCHNEIDER insiste done sur l’absolue necessite 
de faire de nouvelles observations et comparaisons. I] se 
demande si, en se basant uniquement sur la position de 
la vulve, et les dimensions et rapports, on est autorise 
a maintenir les 3 especes M. muscorum, M. papillatus et 
M. spectabilis. (Nous verrons que depuis lors il a change 
d’avis.) 

1924: Ruam Ecrit au sujet de M. papillatus Bast.: «Ich rechne diese 
Tiere zu M. papillatus Bast. obwohl die drei nahe ver- 
wandten Arten papillatus, muscorum und spectabilis 
nicht genügend von einander unterschieden sind. » 

1925: MıcoLETZKY etudiant les Nematodes du Danemark, observe 
de nouveau une grande variabilite dans la forme et les 
dimensions de la räpe, mais penche, en ce qui concerne ses 
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recoltes, en faveur de M. muscorum Duj.; il n’a pas trouve 
de forme de passage, lui permettant de ranger M. musco- 
rum Duj. et M. papillatus Bast. sous un m&me noın. 

La m&me annee, W. ScnnEiper determine comme M. papilla- 
tus Bast. des femelles avec une räpe faible. 

1926: ALLGEN s’exprime comme suit: « Während meine Exemplare 
bezüglich der Schwanzform durchaus typische Reprä- 
sentanten der Art sind (muscorum), zeigen sie doch in der 
Ausbildung der ventralen Zahnleiste grosse Verschieden- 
heiten. Typische, geschlechtsreife Weibehen haben diese 
Leiste scharf gezähnelt, waehrend die Zähne bei andern 
Exemplaren ausserordentlich schwach ausgebildet sind. 
Diese letzteren Exemplare scheinen der var. macrolaimus 
Cobb zu entsprechen. Nun ist die Zahnleiste mitunter 
auch bei M. papillatus recht kräftig, und es ist vielleicht 
möglich, dass in dieser Hinsicht Uebergänge zwischen den 
beiden Arten sich finden können. » 


Enfin, cette annee (1937), le Dr W. SCHNEIDER auquel j’avais 
soumis mes exemplaires, ne fait que confirmer l’embarras dans 
lequel se trouve le nematologiste en face de ces vers. Dans la faune 
d’Allemagne de Danr, ıl range dans l’espece M. muscorum Duj. les 
Mononchus dont la räpe est visible avec les objectifs a sec, et sous 
M. papillatus Bast., ceux ou il faut l’ımmersion, tout en se rendant 
compte de ce que cette distinetion a d’arbitraire. W. SCHNEIDER 
a tout de m&me la certitude que les deux especes existent, et que 
seuls les mäles permettent de les distinguer. Pour M. papillatus 
Bast. ces derniers ne sont pas connus en Europe. En outre, l’habitat 
serait une indication, M. muscorum Duj. n’ayant et& trouve que dans 
les mousses, sauf par DE Man, qui l’a recolte dans la pourriture des 
hötres (Pilzalgenfluss) (1912). 

Ainsi, l’accord est loın d’etre fait. Peut-etre l’etude de la 
garniture chromosomiale donnerait-elle, suivant la suggestion 
de W. SCHNEIDER, de meilleurs resultats. Le debat reste ouvert. 

Je cite a la page suivante le tableau comparatif des dimen- 
sıons et des rapports donnes par les divers auteurs. 

Comme on le voit, il est difficile, en se basant sur ces chiffres, de 
determiner exactement en presence de quelle espece on se trouve, 
et comme les caracteres morphologiques des femelles sont presque 
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identiques, les mäles sont indispensables pour une determination 
rigoureuse. 

Afin d’eviter un malentendu, je donne la description detaill6e 
de mes femelles (fig. 16, 17, 18). 

Le corps est allonge, mesure en moyenne 2,140 mm. Le rapport 
a = 27. La euticule est epaisse de 3 u en moyenne, chez des Vers 
fies au melange alcool-glyeerine-eau distillee, et mont6es en gly- 
eerine-gelatine. Chez ceux conserves au formol, elle est un peu plus 
mince. Elle est diffieilement mouillable, ce qui facilite les recherches 
et permet de distinguer immediatement M. papillatus de Trılobus 
murisieri avec lequel il vit. Elle est tres finement striee trans- 
versalement (immersion !), et porte, comme les autres especes du 
meme genre, de fines papilles, reparties inegalement, a innervation 
bien visible, plus apparentes dans la region subdorsale. Parmi 
celles-ci, il semble que celles de la queue soient assez constantes 
comme position, ainsi que je l’aı deja fait remarquer (fig. 16). Les 
levres portent deux cercles de 6 papilles bien visibles. La cavite 
buccale, a parois fortement chitineuses, a une longueur moyenne de 
0,040 mm. sur une largeur de 0,019 mm., ce qui correspond aux 
especes M. papillatus et M. muscorum var. macrolaimus du travail 
de CGose. (1917). Elle represente ainsi le 1:8,2 de la longueur de 
l’esophage. Les organes lateraux, a ouverture elliptique aplatie 
de 5-6 u (11%, de la largeur du corps en cet endroit) sont situ6s 
exactement ä la pointe de la dent dorsale, comme l’indique la 
figure 37, page 163 de la monographie de Cosg (1917) pour M. mus- 
corum Duj. (fig. 19,1 du present travail). Par contre, ce m&me 
auteur, pour papillatus (?), page 139, indique cet organe plus en 
avant, a l’endroit ou les parois de la cavite buccale s’incurvent 
vers l’interieur (fig. 19, 2 du present travail). 

La dent dorsale est ä peine dirigee vers l’avant, sa pointe se 
trouvant aux 15%, de la longueur de la cavite. En face de celle-ci 
sont les deux räpes denticulees, separees par un leger intervalle. 
Elles peuvent ötre faibles, comme aussi elles sont souvent tres 
developpees. Jamais je ne les ai vues aussi fortes et regulieres que 
ne lindiquent CogBB ou DE Man pour M. muscorum Duj. Elles sont 
au contraire irregulieres, et correspondent ä celles dessinees par le 
premier de ces auteurs pour M. muscorum var. macrolaimus (CoBB 
1917, fig. 38) et M. longicollis (Co 1917, fig. 39). La longueur de 
la räpe est de 10-20 u, soit le 25-50 %, de la cavite buccale. Comment 
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expliquer cette varıabilite dans le developpement des dents ? Sur 
>35 femelles examinees, j’en ai trouve 11 avec des dents tres fines 
(10 juv., 1 adulte), 7 avec des dents moyennes (1 juv., 6 adultes) et 
17 avec des dents fortes (2 juv., 15 ad.). Il semble done que la taille 
de cette räpe soit surtout en rapport avec l’äge du ver (fig. 19, 
» a8). La cavite buccale presente aA sa base 4 petites dents sub- 
ventrales, difliciles ä percevoir, telles que CoggB en a figure chez 
M. trichurus CGobb et dolichurus Cobb. 

L’oesophage represente le !/, environ de la longueur du corps. 
Il est fortement glanduleux entre le 45 et le 75% de sa longueur. 
L’anneau nerveux est situe vers le 23%, de cet organe (MICOLETZKY, 
1925, note 34%). Les pores des glandes oesophagiennes sont, comme 
deja vu, aux 52, 68 et 96%. L’intestin est limite par des cellules 
polygonales bourrees de gros grains, et ıl n’est pas rare d’y trouver 
des proies (Dorylaimus, spieules, ete.). L’anus est normal, fortement 
muscle, et la queue incurvee vers la face ventrale, arrondie a son 
extremite (vue a un fort grossissement). La vulve est aux 63% 
de la longueur du corps, et sa position varıe dans de grandes limites 
(58-68 %); les gonades sont massives, courtes. Les @ufs, au nombre 
de deux au maximum, sont echinules, mais les pointes sont moins 
accentuees que ne l’ındıque BRACKENHOFF dans son me&moire. Je 
n’aı pas trouve de mäle. Ges Nematodes sont abondants surtout 
vers la fin de l’ete. 

En ete 1937, j’aı enfin trouve dans les mousses d’une foret de pins 
(Gret des Bordes, sur Premier, Vaud) une jeune femelle dont les 
caracteres sont identiques A ceux de mes exemplaires de Bex, mais 
dont la räpe est tellement nette et reguliere, meme pour un jeune 
individu, que je ne doute pas de son appartenance A l’espece 
M. muscorum Duj. J’en arrıve ainsı a la conclusion, d’accord en 
cela avec le Dr W. SCHNEIDER, que: 1° les individus de Bex sont 
des Mononchus papillatus Bast., 2° Mononchus papillatus Bast. et 
Prionchulus (Mononchus) muscorum Duj. sont deux especes 
distinetes, mais dont les seuls caracteres morphologiques per- 
mettant une separation des femelles sont la räpe denticulee (et 
peut-6tre les pores des glandes oesophagiennes), 3° les mäles sont 
differents. Il suffit pour s’en convaincere de comparer les dessins de 
W. ScHnEiDER et de G. THoRNE. (W. SCHNEIDER, In litt.) 
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ÜÜHROMADORINAE. 


Cyatholaimus (Achromadora) ambiguus n. sp. (fig. 20 a-d). 
Six femelles r&coltses aux stations 350 (sur bois), 272 (infiltra- 
tions), 296 et 310 B (eaux sulfureuses ä Beggiatoa, lögerement sal6es). 


m 


| 


€: 
Rircm2.0: 
Cyatholaimus (Achromadora) ambiguus n. Sp. 
a) Extremite anterieure. c) Tete, vue dorsale. 
b) Tete, vue laterale. d) Queue de la femelle. 


Je les avais determinees tout d’abord comme ('. minimus Cobb. 
La decouverte dans le Nozon, pres de Vaulion (Vaud), d’un individu 
presentant a peu pres les me@mes caracteres, mais dont l’aspect 
general fait penser immediatement ä une autre espece, m’a incite 
a soumettre mes captures de Bex au D! STEINER. Selon luıi, il s’agit 
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d’une espece nouvelle, assez proche de €. ruricola de Man; en 
suivant la elef diehotomique de MicoLETZKY, on arrıveä (. minimus 
Cobb, mais je n’aı pu me procurer le travail de cet auteur. La base 
de comparaison manque, et c’est uniquement l’autorite de STEINER 
qui me permet de creer une espece nouvelle, d’ailleurs basee sur 
des caracteres diflicıles a apprecier. Il faut remarquer ici que la 
systematique des (’'yatholaimus est encore bien embrouillee et que 
l’accord est loın de regner entre nematologistes. C'est ainsı que 
l’exemplaire de Vaulion, par la presence d’une seule dent sub- 
ventrale, ne saurait etre (€. lacustris (qui en a deux); mais 
STEINER la considere tout de meme comme telle. Or en 1925, 
MıicoLETZKY a retire cette derniere espece qu’il avait cereee en 1913 
et l’a assimilee a €. terricola de Man. Ce qui est certain, c’est que 
cet auteur a vu deux dents sub-ventrales alors que mon exemplaire 
n’en a qu’une. Cette meme annee (1925), MıcoLETZzkY complete 
la deseription de €. ruricola de Man et je ne vois pas de differences 
sensibles entre ce N&matode et mes Vers de Bex. La cle de 
MIicoLETZKY ne peut done plus &tre suivie a la lettre. C'yatholaimus 
ambiguus n. sp. pourrait done bien etre une espece ephemere... 


L= 0,453 (0,400-0,514) (n — 4) V = 46,49, (45,6-47,8) 
ne BR) 5 
De een = 2, 


c= 6 (51-83) 


La description etant basee sur du materiel conserve en glycerine 
gelatinee, ıl est impossible de donner tous les details. Je n’ai pu 
retrouver du materiel frais. 


Diagnose: Corps assez mince, cutieule annel6e, les stries trans- 
versales se resolvant en points, plus fins et plus serres (selon 
STEINER) que chez les especes lacustris Micol. et ruricola de Man. 
Bouche a six levres peu accentuees, a une papille visible. En appa- 
rence 10 soies. Vestibule de la bouche soutenu par des pieces chiti- 
neuses longitudinales, mesurant 4 u. Cavite buccale mesurant 9 u, 
avec une dent dorsale bien visible, et une dent ventrale, plus petite, 
dans le m&me plan que la premiere. Organe lateral en spirale de5 u 
de diametre. (Esophage a bords paralleles, et se renflant en un bulbe 
peu musculeux, de longueur egale au !/, de la distance bouche- 
intestin. Anneau nerveux au 70%. Pore exereteur immediatement 
apres le bulbe. Intestin normal. Rectum de longueur egale au 
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diametre anal. Queue avec canal terminal et les trois glandes habi- 
tuelles. Gonades courtes et volumineuses. 

Je n’ai pas vu d’@ufs ni de seconde dent ventrale, telle quelle 
semble exister chez (. ruricola, selon MıcoLEerzky (1925). 


DIPLOGASTERINAE. 


Diplogaster macrospieulum n. sp. (fig. 21 a-d). 


Quelques mäles et femelles dans les boisages des Vaux. 


Femelles: Mäles: 
27 70,700-0,810 (n.= 2) L = 0,760 (0,650-0,875) (n = 5) 
u 2 ,26-30 BE) 
E7.56-5,8 b, "= == ‚8 (4,4-5,4) 
Be 2).9-3,83 ee) 
B, 4 a — m (55-59) 
B, = ga IR Dan N) 
V.= A2Y, Sp sl [08 (50-54) 
G, = 12,2% Ind. sexs— 50% 
a a RA 
NO 1 
2 7:0.038 


Diagnose:Corpsrelativement mince, cuticule annelee, avec, dans 
la region cephalique, rangees transversales de points. Plus en arriere, 
lignes longitudinales, espac6es de 3 u (30 environ). Entre ces lignes, 
des points en quinconce, alternativement un et deux; sur les cötes, 
3 ou A interlignes sans ponctuations (fig. 21 a). Pas de soies. 

Tete arrondie en avant. En apparence deux cercles de 6 papilles 
chacun, les anterieures etant tres petites et invisibles sur du 
materiel conserv& en glycerine-gelatine. Dents petites, pointues, 
droites, paraissant tre au nombre de deux, les pieces exterieures 
semblant appartenir aux parois de la cavite buccale. Position 
relative des dents indöterminee pour le moment. Cavit& buccale 
etroite, avec, A sa base, de petits organes lateraux se prolongeant 
en une poche assez longue. 

(Esophage a premiere partie fortement muselee, eylindrique, 
doublee interieurement d’un fort revetement chitineux garni de 
ponetuations; bulbe moyen tres prononee. Cette premiere partie 
egale aux 62%, de la longueur de l’oesophage. Deuxieme troncon 
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plus mou, sans revetement chitineux, ä peine elargi en un bulbe 
proximal. Rapport des deux bulbes: */,. Intestin normal, rectum 
ayant une longueur egale au diametre du corps ä la hauteur de l’anus. 

Queue de la femelle conique dans sa premiere partie (33%), puis 
terminee en un filament tres fin. Papillecaudale invisible (?). Gonades 
courtes, d’egale longueur. Vulve aux 41%, de la longueur du corps. 
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Hice 21. 
Diplogaster macrospieulum n. Sp. 
a) Extremite anterieure. c) Tete, vue dorsale. 
b) Queue du mäle. d) Ponctuation de la cuticule, 


region moyenne du corps. 


(Jueue du mäle A premiere partie conique (36-37 %), se retrecis- 
sant ensuite en un filament tres fin. Papilles au nombre de 6 (5 ?) 
paires sub-ventrales (2 pre-anales, 4 (3 ?) post-anales) et de 3 paires 
sub-dorsales (fig. 21 b). Spieules longs, minces, effiles dans leur 
partie distale, fortement renfles au milieu. Longueur 50 u. Piece 
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accessoire de demi-longueur. Gonades etendues tres en avant, avec 
repli egal A la moitie environ de la longueur de la partie principale. 

Vu la grandeur des spicules, je propose le nom de D. macros- 
pieulum n. sp. ainsi que me l’a suggere le D! STEINER. 


Diplogaster obscuricola n. sp. (fig. 22 a-d). 


Je ne possede qu’une seule femelle, provenant des boisages des 
Vaux, mais en excellent etat 
et permettant une description 
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Fıc. 22. — Diplogaster obscuricola n.sp. 
a) Extremite anterieure. c) Tete, vue laterale. 
b) Queue de la femelle. d) Ponctuation de la cuticule, 


region moyenne du corps. 
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Diagnose: Corps tres peu aminci, paraissant meme tronque 
en avant. 

Cutieule nue, avec striation transversale et longitudinale. Anne- 
lure peu pronone6e. Region cephalique a ponctuations transversales, 
semblables ä celle de l’espece precedente, en quinconce. Lienes 
longitudinales bien visibles, surtout dans la region moyenne du 
corps, espacees de 2 u. Entre ces lignes, des series de points, alter- 
nativement de 2 et 3 (fig. 22 d); sur les cötes, 3 ou A interlignes sans 
points. 

Tete garnie de deux cercles de papilles. Les anterieures, petites, 
au nombre de 6, les posterieures plus fortes, au nombre de A 
(ou 6 ?), bien conformees, ä innervation tres nette. Pas de 
striation longitudinale preorale. Cavit& buccale vaste, plus pro- 
fonde que large, limitee par des pieces chitineuses dont la forme 
et la position sont difficiles A d&terminer exactement sur du materiel 
conserve. Une grosse dent dorsale dans la moitie anterieure de la 
cavite, fortement recourbee, presque a 90°, sans socle chitineux 
visible. Plus au fond, deux petites dents sub-ventrales, faciles ä 
voir. Deux listes subdenticulaires au niveau des petites dents. 
Partie anterieure de la tete garnie de 6 gros boucliers, plus gros et 
plus massifs que chez l’espece precedente. Organes lateraux in- 
distinets. 

(Esophage tres large et fort dans sa premiere partie (64%). Canal 
fortement chitinise, sans poncetuations, B, net et musculeux. 
Deuxieme troncon mou; B, presque aussi large que B,. Pore 
excreteur aux ®°/,, de la distance separant les bords posterieurs des 
bulbes. Anneau nerveux immediatement apres B,. Intestin normal, 
rectum de longueur egale au diametre du corps ä la hauteur de l’anus. 

Gonades femelles courtes. Dans l’uterus un ceuf volumineux, 
non segmente. Vulve au 44,5%. Queue longue, s’amincissant pro- 
gressivement en un filament d’une extr&me delicatesse. Une papille 
caudale sub-dorsale (Phasmide ?) aux 12% de sa longueur. Mäle 
inconnu. 

Cette espece se rapproche sensiblement de D. micoletzkyi Hnat. 
qui vit aussi dans les mines. Elle en differe par les caracteres sui- 
vants: 1° la striation et la ponctuation de la euticule (HNATEWYTSCH 
note leur absence chez son espece); 2° la presence de papilles tres 
nettes; 3° la dent dorsale situee plus en avant que chez D. mico- 
letzkyı Hnat.; 4° les pieces chitineuses de la bouche differentes; 
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50 ’absence de socle sous la dent dorsale, alors que HnatEwYrsch en 
mentionne un; 6° les gonades plus eourtes et la vulve plus en avant, 
pour autant que ces caracteres aient une valeur systematique. 


Diplogaster tenuipunctatus n. sp. (fie. 23 a-d). 
8 | fe) 


Une seule femelle recoltee pres de l’entree du Bouillet, sur les 
boisages. Elle est en assez bon etat pour pouvoir etre deerite. 


L= 0,780 V= 46% 
an 27 Gr 2020, 
b2— 7,5 (Esoph. 

re) 
ee 02 Bouche 


Diagnose: Corps d’epaisseur moyenne. Gutieule nue, avec 
striation longitudinale et transversale. Ponetuations de la region 
cephalique plus serrees et plus fines que chez les especes cı-dessus 
(fig. 23 a). Entre les lignes longitudinales, espacees de 1,5 u, des 
ponetuations seriees alternativement en couches de 2 et 3 (fig. 23 d), 
comme chez D. obscuricola n. sp.; 3 ou A interlignes lateraux 
depourvus de points (?). 

Tete garnie de deux couronnes de papilles, six grandes pour la 
eouronne anterieure et apparemment 4 (ou 6 ?) plus petites pour la 
eouronne posterieure, submedianes (?). Cavit& buccale aussi 
profonde que large, armee de deux dents subdorsales. Dents 
ventrales absentes, parois de la cavite buccale peu recourb6es et 
diffieiles A situer exactement sur du mat6riel conserve. En vue 
laterale, un grand segment posterieur, suivi de deux segments ante- 
rieurs plus courts, en virgule, 6 (ou 8 ?) boucliers chitineux, hyalins. 
Organes lateraux peu apparents, au niveau du fond de la cavite 
buccale. 

(Esophage caracteristique du genre. Anneau nerveux peu apres 
le bulbe moyen. Pore invisible. (Exemplaire deform& par la contrac- 
tion !) Intestin normal. Rectum long, sa longueur 6&tant egale A 
1,5-2 fois le diametre du corps a la hauteur de l’anus. 

Gonades diffieiles a observer. Vulve aux 46%. Queue longue, 
effilee, sans papille visible. Mäle inconnu. 

Cette espece se rapproche de D. didentatus Hnat. Elle en differe 
par l’absence de dent ventrale; les papilles exterieures sont plus 
petites que les interieures, contrairement A celles de D. didentatus 
Hnat.; l’oesophage est plus court, de möme que la queue. Selon le 
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aA 
BRıre23: 
Diplogaster tenuipunctatus n. Sp. 
a) Tete, vue dorsale. c) (Queue de la femelle. 
b) Tete, vue laterale. d) Ponctuation de la cuticule, 


region moyenne du corps. 
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)T STEINER, ce Nematode appartiendrait ä l’espece suivante. En 
I ) Pt l 

röalite, il en difföre par son allure generale, par la longueur de 
l’oesophage et de la queue, par l’appareil dentaire et surtout par la 
striation de la eutieule (3 et 2, au lieu de 2 et 1) dans les interlignes. 


D. quadridentatus n. sp. (fig. 24 a-f). 
Quelques femelles provenant des boisages des Vaux, a 200- 
300 metres de profondeur. 
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Fie. 24. 
Diplogaster quadrıdentatus n. Sp. 
a) Tete, vue dorsale, appareil d) Queue de la femelle. 
dentaire devagine. e) Ponctuation de la cuticule, region 


b) Tete, vue dorsale. du bulbe &@sophagien moyen. 
c) Tete, vue laterale. f) Id., region moyenne du corps. 
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L = 0,820-1.200 lee 

a — 26-32 BU ZE TS 

b — 5 NO = 1-2 (embryonnes) 
C a (6) — 0,060 

\ — 44-45% 

en elle 

G,Us 3521055 


Diagnose: Corps s’amineissant peu en avant. Cuticule glabre, 
striee transversalement et longitudinalement. Striations trans- 
versales se resolvant, dans la region cephalique, en points au 
nombre d’environ 60-70 pour le diametre du corps. Points inter- 
annulaires, plus gros que ceux du milieu de l’anneau. Entre les 
lignes longitudinales, espacees de 2 u, des series de points alternant 
de 1 et 2. Dans la region anterieure du corps (pres de B,) les points 
des series de 2 semblant eux-memes dedoubles (fig. 24 e). Plus en 
arrıere, ce dedoublement n’est plus qu’amorce (fig. 24 f). Sur les 
cötes du corps, trois ou quatre interlignes sans ponctuations. 

Tete garnie de deux cercles de papilles, six grandes pour le cercle 
interieur et en apparence quatre plus petites, submedianes pour le 
cercle exterieur. Gavite buccale aussi profonde que large, limitee 
par deux pieces chitineuses, la posterieure plus courte que l’ante- 
rieure. Boucliers chitineux (4 ou 6 ?). Bouche garnie de deux dents 
dorsales, opposees a deux dents ventrales, plus au fond et plus 
petites (peu visibles sur le materiel conserve, mais tres nettes sur 
le Nematode frais). 

Entre le revetement chitineux de l’oesophage et les dents, deux 
boutons chitineux egalement, refringents, semblant &tre en rapport 
avec les dents. En travers de la cavite buccale, deux plis sub-eutieu- 
laires, disparaissant quand l’appareil dentaire est devagine (fig. 24 a). 

(Esophage normal, a premiere partie nette, forte, deuxieme partie 
molle avec B, moins large que B,. Anneau nerveux immediatement 
apres le bulbe median, avec pore exereteur tres rapproche. Intestin 
sans caractere particulier, rectum de longueur egale au diametre du 
corps dans la region anale. 

Queue eflilee, s’amincissant progressivement, avec papille aux 
17%, de sa longueur. Gonades bien developpees, replis ovariens 
atteignant environ la moitie de la branche principale. Vulve aux 
45%. Deux oeufs embryonnes dans l’uterus. Mäle inconnu. 
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Cette espece se rapproche de D. didentatus Hnat., mais en differe 
1° par les pieces chitineuses buccales divisces en deux segments, 
9° par les deux dents subventrales, 3° par les papilles du cercle 
intörieur plus grosses que celles du cercle exterieur, 4° par les 
boutons chitineux A la base de l’appareil dentaire. 

La prösence de 4 dents est en contradietion avec la diagnose du 
genre Diplogaster. Et pourtant leur existence ne fait pas de doute, 
surtout lorsque l’on examine le mat6riel frais. Hnarewyrsch aussi 
soupconnait l’existence de 4 dents chez son espece D. subterraneus 
Hnat. 


Diplogaster eurvidentatus n. sp. (fig. 25, 26). 


Une femelle immature, 
du fond des Vaux, sur 
boisages mouulles. 


0768 
a me) 
hi 4,8 
Be 23:6 
V=45% 


Diagnose: Tete s’a- 
minceissant fortement en 
avant, au contraire des 
especes precedentes. Pa- 
pilles diflieilement per- 
ceptibles. Pieces chiti- 
neuses de la bouche tres 
transparentes, de meme 
que les dents et le reve- Diplogaster curvidentatus n. Sp. 
tement chitineux de l’oeso- Tete, vue laterale. 
phage (individu venant de 
muer ?). Cavit6 buccale aussi profonde que large, a une grosse dent 
dorsale, fortement recourb6e en arriere (sans analogie avec les 
grosses dents des especes precedentes). En face de celle-ci, deux 
petites dents subventrales. Derriere celle de droite, une longue 
pointe aceree (pli ?) peu visible. Boucliers peu developpes. 

Cutieule striee longitudinalement et transversalement. Ponctua- 
tion diffieile A voir, paraissant arrangee en lignes longitudinales 
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u des la region 


espacees de 1,5 
cephalique. Alternance de 1 et 


®) 


1 EHE 


2 points. 
(Esophage different de ce qu’il est 
en general. Chitinisation plus faible. 
Premier troncon fort, deuxieme tron- 
con plus etroit et plus mou. B, net- 
tement plus court et plus petit que 

ii) 

—= —., Anneau ner- 


B,. Rapport B, — 


veux immediatement apres B,. Pore 
invisible. 

Rectum assez long, 11, a 2 fois la 
largeur du corps a la hauteur de 
l’anus. Queue longue et effilee, sans 
papille apparente. Mäle inconnu. 


De gros spherules de graisse rem- 

A SA N 
plissent la cavite du corps, de telle er 
sorte qu’il est diflieile de voir cer- ——J/ 
tains details. = 


Les gonades sont encore incom- 
pletes. 

Cette espece se rapproche de D. 
micoletzkyi Hnat. Elle en differe par 
la dent dorsale qui n’est pas situee 
sur un socle chitineux et par la 
striation de la cutieule. Elle se dis- 
tingue immediatement de mon D. 
obscuricola n. sp. par son allure ge- 
nerale, sa tete amincie en avant, les 
boucliers reduits, les papilles tres 


petites, les bulbes &sophagiens dif- Fre 96 
ferents, et probablement par la Diplogaster curvidentatus n. Sp. 


ponctuation de la cuticule. (Esophage. 


Diplogaster sp. 
Une seule femelle que je n’aı malheureusement pu conserver, 


provenant des boisages de l’entree du Coulat. 
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L = 4,113 V=4% 
a = 30 NO= 2 
b= 6-7 0 = 0,050-0,060 


Elle semble faire partie du groupe D. hessi Steiner ou D. diden- 
tatus Hnat. La cavit&e buccale est faite de deux pieces (une seule 
chez D. didentatus Hnat.), les deux dents dorsales sont plus petites 
que chez cette derniere espece, et ä peine plus grandes que la dent 
ventrale. Elles sont soutenues par un renflement en forme de 
bouton, manquant A D. didentatus Hnat. Il y a 6 papilles; les 
levres manquent, la partie anterieure de la cavite buccale semble 
ötre euirassee par 6 boucliers chitineux. B, n’est pas plus long que 
large. L’oesophage est plus court que chez D. didentatus Hnat. 

Il se distingue de D. hessı Steiner par des dents plus fortes et par 
l’absence de striation longitudinale preorale. 

Il se rapproche de D. subterraneus Hnat, mais n’a pas de « Borsten- 
papillen ». 


TYLENCHIDAE. 
Dorylaiminae !. 


Dorylaimus hofmaenneri Menzel. 


En 1921, MıcoLEetzky, considerant la multitude d’especes 
decrites et constatant les faibles differences separant les unes des 
autres, avait groupe sous le nom general de D. filiformis toute une 
serie de sous-especes, parmi lesquelles celle qui nous occupe. 
W. Schneider (1937), trouve cette concentration exageree et 
considere D. hofmaenneri Menz. comme une espece veritable. La 
confusion regne encore dans ce groupe (...liegt noch sehr im Argen, 
SCHNEIDER) et MIiCoLETZKY lui-m&me semble s’y &tre perdu, malgre 
de louables efforts pour faire regner un peu de clarte. C’est ainsi qu'il 
dessine, page 475, 1921, la queue... «der mir so oft vorgelegenen 
s. f. hofmaenneri » ...avec une valeur dec — 14, alors que MENZEL 
n’a jamais trouve que 5-6. 

J’aı recolte aux stations 272, 368 et 350 un certain nombre de 


! Le present travail etait deja redige et remis aA l’impression lorsque j’eus 
connaissance du memoire de THorNE, G. et SwAanGEr, H. H.: A Monograph 
of Ihe Nematode Genera Dorylaimus Duj., Aporcelaimus n. g., Dorylai- 
moides n. g., und Pungentus n. g., CGapita Zoologica, vol. 6, part. 4, La Haye, 
1936. Je n’ai pu en tenir compte et la nomenclature des Dorylaımus etudies 
ei-dessous est peut-etre passible d’une revision, 
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mäles et de femelles, dont les dimensions et leurs rapports corres- 
pondent presque exactement ä ceux trouves par MEnzeı. Ils en 
different uniquement par le renflement osophagien debutant plus 
en arriere (56-57 % au lieu de 50%) et par le petit nombre (7-9) de 
papilles ventrales, chez le mäle. 

\W. ScHnEipeEr (1937) deerit sous ce m&me nom quelques exem- 
plaires recoltes aux Indes hollandaises et qui ne different des miens 
que par un corps un peu plus gros (a = 29-38 au lieu de 35-46). 
ort de l’autorite du DT SCHNEIDER, je n’hesite pas A rapporter mes 
exemplaires a l’espece hofmaenneri, malgr& les faibles differences 
existant entre les individus de MENzEL et les miens. 

Selon la cle de MiıcoLErzky, ce serait D. filiformis, forme 
longicaudatus, Ss. f. hofmaenneri. 

Toutefois et afın d’eviter des contestations en cas de revision du 
genre, je donne les principaux caracteres de ces Nematodes. 


Femelles: Mäles: 
E 7 270.530 L Zr 
a = a 7246 
b — 4 528 b A 
f — ec —n.5:6.08 
NAD IN Pb 870% 
G;, —432.19,3% Pl’ — 746-.6.700% 
G5., - 145.16 Pz — 2783 
@ UF 22885% Sp, = 0.3720 
G,U, 2 91-1089 


Le corps est allonge et se retrecit un peu A l’avant; la tete est 
plus detachee du corps que ne le dessine MEnzEL; les levres sont 
peu apparentes, avec de faibles papilles. La cutieule est mince, 
tres finement striee sur tout le corps. Le dard est fort, long de 
15-17 u. L’esophage se renfle brusquement vers les 56-57% de sa 
longueur. Les organes lateraux en forme de fente, sont visibles pres 
de l’etranglement de la tete. Les autres caracteres ressortent du 
tableau cıi-dessus. 

D. hofmaenneri etait consideree comme une espece presque essen- 
tiellement alpine. Mais W. ScHnEipEr l’a trouvee, comme je Vai 
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dit plus haut, sous les tropiques et dans des milieux extremement 
vari6s (eaux courantes, chutes d’eau, corolle de Cyrtandra glabra, 
eaux stagnantes du jardın botanique de Buitenzorg, sources 
thermales salees a H,S, CO,, NaCl, pH 6,7-8, t = 34,3°). 


Dorylaimus hofmaenneri Menz. var. brevicaudatus n. var. 


Sous ce nom je range quelques exemplaires recoltes pres des 
entr&ees du Bouillet et correspondant a ce que MicoLErz&Ky appelle, 
improprement, semble-t-ıl, s. f. hofmaenneri. ls different des pre- 
cedents par leur taille plus grande, une queue plus courte chez la 
femelle (12-13 au lieu de 5-6), une vulve plus en arriere (49-50 au 
lieu de 44-46%,. Peut-etre les individus que j’aı decerits comme 
hofmaenneri typ. appartiennent-ils aussi a cette forme, dont ils 
seraient des representants juveniles, a queue plus longue, puisque 
parmi toutes les femelles examinees, iln’y en avait point de gravide. 
Parmi celles de l’entree, au contraire, il en etait deux qui conte- 
naient chacune deux oeufs, ceux-ci mesurant 75 X A0 u. En tous 
cas, il m’a &t& impossible de faire rentrer cette nouvelle varıete dans 
une autre espece connue, et c’est encore avec D. hofmaenneri qu'elle 
semble avoir le plus d’affinites. 


Femelles: Mäles: 
7 #14549041615 Bi = 914630=1,670 
a — 36-43 RS 
b te) b 27:5 
c — 12-13 ee 0870 
ve 74950 Sp = 40-45 u 
Sue = 1522 u sus lin 
4 =1820% Par 38-9 
720227 BIT 75.426,59 
U 5975,% Pb — 89-909, 
elle 7,1195 
NO’ 2 
OO = 75-40 u 


b, = 57-59%, 
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Dorylaimus carteri Bast., forme apicatus type Micol. 


10 femelles dans les boisages de l’entr6e du Bouillet. 


0 12756 Sen 
een G,U = 10% 
Dan si 7 
Be bh, = 5457% 
N il Nor 
Bl, O0 = 60-5 
eu 30 


Actinolaimus (Dorylaimus) macrolaimus d. M. (fig. 27 a-b, 28). 


Quelques femelles recoltees aux stations 350 et 368, du Bouillet, 
de m&me que dans les baregines a 200 metres de l’entree du Coulat. 
En ce qui concerne cette espece, W. ScHnEIipER (1935) attire 
attention sur le doute qui regne a son sujet. Il n’est pas certain 
que tous ceux qui l’ont decrite aient veritablement eu ä faire ä elle. 
Une etude attentive de mes preparations, la lecture des diagnoses 
de FıLıpsEw et de W. ScHNEIDER, la comparaison des dessins 
DE Man et de DirTLEvseEn, semblent indiquer une certaine confu- 
sion, ainsı que le fait justement remarquer W. SCHNEIDER. 
MıcoLETZKY, auparavant (1921), avaıt deja demande une revision 
et pensait a un &ventuel « Formenkreis ». Il suffit d’ailleurs de 
comparer les dimensions et rapports trouv6s par les divers auteurs 
pour se convaincre que la grande varıabılite observee est proba- 
blement due ä des confusions. 

Suivant le conseil de SCHNEIDER («es sei hier bemerkt, dass 
A. macrolaimus dringend einer Nachprüfung bedarf »), je crois 
utile de donner la description exacte de mes exemplaires, que cet 
auteur considere comme typiques: 


Femelles: 
L — 3.000-3,950 G,. = 15,5-17% 
36 HIEAO G,U — 10-17% 
b2= 4077 G,. — 12,6-16,297 
er 5 14 GU 40841257 
V 485.539, OO 103237 


Corps elanc6, dont le diametre est de 80u au milieu pour se reduire 
a 22 u A l’ötranglement de la tete. Cuticule &paisse de 6 u dans les 
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preparations en glycerine-gelatine, 2,5 u en formol, striee longı- 
tudinalement, ces stries etant difliciles a compter, mais en tous cas 
au nombre d’une quarantaıne, et 
espace6es de 2-3 u. La striation trans- 
versale est ä peine perceptible sur 
la queue. Des papilles cuticulaires 
un peu partout, mais surtout dans la 
region de la queue et de la töte. I] 
n’y a pas de soies. La tete est garnie 
de deux (?) couronnes de papilles 
peu visibles (6). L’ötranglement ce- 
phalique est prononee. La cavite 
buccale est longue de 19 u, large de 
10 en avant et de 7,5 au fond. Le 
dard mesure 20 u de long sur 3 de 
large. Les parois de la cavite sont 
armees de petites dents comme 
a. 6. celles de A. filipjewi Schn. Les 


100m 


° 
o 
>} 
Rirc-=275 Blrc=e2i8: 
Actinolaimus macrolaimus de Man. Actinolaimus macrolaımus de Man. 
a) Extremite anterieure. Tete, vue dorsale. 


b) Queue de la femelle. (La largeur du corps est exageree) 
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quatre dents qui guident le dard sont diflieiles A voir (glyee- 
rine). L’ouverture buccale est entouree d’un cerele chitineux, 
finement dentel&e en scie sur son bord anterieur. On observe des 
bandes chitineuses longitudinales en avant de la cavit& buccale. 
Le dard est entoure d’un seul collier. L’oesophage est mince au 
debut et se renfle vers le 45% de sa longueur. Son diametre est 
de 12 u en avant et de 44 u en arrıere. Il porte un etranglement 
caracteristique vers le 11,5% de sa longueur, comptee ä partir du 
collier. La constance et la position de cet etranglement eliminent, 
semble-t-il, ’hypothese d’un aceident de preparation, ou, si pour- 
tant c’etait le cas, indiquent une region de resistance plus faible. 
Les muscles retracteurs sont bien visibles, les uns peu apres le dard, 
les autres un peu avant l’elargissement de l’oesophage. Entre deux, 
a mi-distance, on note des brides transversales. L’intestin est 
normal, le prereetum atteint 135 u, le reetum 45 u. La queue est 
longue, eflilee en pointe. Les gonades sont paires, le vestibule ovale 
(16 x 7,5 u), le vagin profond de 17 u. (Eufs volumineux. 
Je ne possede pas de mäles. 


TYLENCHINAE. 
Tylenchus sp. 


Plusieurs jeunes Tylenchus ındeterminables, dans les boisages 
de l’entree du Bouillet et des Vaux. 


Remarques sur les Nematodes. 


Les remarques sur ces anımaux devraient regulierement figurer 
a la fin de ce travail, dans les considerations generales. Mais il m’a 
paru plus naturel de les placer ä la suite du chapitre consacre ä 
cet ordre. 

D’apres les divers milieux ou ils ont 6te recoltes, ces vers se 
repartissent de la facon suivante: 


a) Dans les algues sur boisages humides: 


Alaimus primitivus de Man. Mononchus brachyurıs Bütsch. 
Monohystera sp. Mononchus papillatus Bast. 
Trilobus murisieri n. sp. Dorylaimus hofmaenneri Menzel. 
Prismatolaimus (intermedius ? Dorylaimus hofmaenneri Menzel. 
Bütsch.). var. brevicauda n. var. 


Plectus tenuis de Man. Dorylaimus carterı Bast. 
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Rhabditis elongata A. Schn. Tylenchus sp. 
Rhabditis (filiformis > Bütsch). Diplogaster obscurtcola n. sp. 
Rhabditis heteruroides n. sp. Diplogaster quadridentatus n. Sp. 
Rhabditis oxycerca de Man Diplogaster macrospieulum n. Sp. 
(courts). Diplogaster tenuipunctatus n. Sp. 
Rhabditis coroniger n. sp. Diplogaster sp. 
Cephalobus rigidus A. Schn. Cyatholaimus ambiguus n. Sp. 
Cephalobus persegnis Bast. Aectinolaimus macrolaimus 
Cephalobus paralongicaudatus de Man. 
n. Sp. 


Cephalobus striatus Bast. 
Teratocephalus terrestrıs Bütsch. 


b) Dans les baregines: 


Monohystera dispar Bütsch. Teratocephalus terrestris Bütsch. 
Plectus tenuis de Man. Mononchus brachyuris Bütsch. 
Plectus geophulus de Man. Mononchus macrostoma Bast. 
Rhabditis monohystera Bütsch. Actinolaimus macrolaimus 


Rhabditis oxycerca (courts) deMan. de Man. 
Cephalobus rigidus A. Schn. 


c) Dans les eaux douces d’infiltration (272): 


Monohystera dispar Bütsch. Dorylaimus hofmaenneri Menzel. 
Plectus tenuis de Man. Cyatholaimus ambiguus n. Sp. 


d) Dans les eaux sulfureuses (pH = 72; NaCl = 5 gr./l.; 
Ber 5.6 mer./l.; O, — voisin de ©): 
Monohystera dispar Bütsch. Mononchus macrostoma Bast. 


Plectus tenuıs de Man. C'yatholaimus ambiguus n. Sp. 
Rhabditis oxycerca (longs) de Man. 


e) Dans les mac£erations de tabaec: 


Monohystera dispar. Bütsch. Mononchus brachyuris Bütsch. 
Plectus tenuis de Man. 


Si certains N&matodes restent strictement confines au seul milien 
qui leur convient et c’est le cas de presque tous ceux que l’on 
rencontre sur les boisages, il est curieux de constater l’indifference 
d’autres especes, qui vivent egalement dans l’un ou l’autre des 
divers milieux. C’est ainsı que Monohystera dıspar Bütsch. figure 
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dans tous les groupes A l’exception du premier, que Pleetus tenuis 
de Man vit partout avec une forme et une grandeur A peu pres 
constantes. Ahabdıtis oxycerca de Man se contente des baregines, 
des Beggiatoa, Ges algues; Mononchus brachyuris Bütsch., se trouve 
dans les algues, les baregines et les debris de tabac. 

Rhabditis oxycerca de Man, forme longue, qui pullule dans les 
eaux sulfureuses de la galerie Sainte-Helene, est souvent entraine 
dans la galerie principale, a eaux plus pures et plus rapides. Il n’y 
fait cependant pas souche, ce que je suis enelin A attribuer ä la 
vitesse d’ecoulement des eaux plutöt qu’a leur composition 
ehimique differente. 

Il est interessant de comparer aussi la liste des especes ne vivant 
qu’au fond des galeries avec celle des Nematodes que l’on ne trouve 
que dans le premier troncon, jusqu’a 100 metres de l’entree. 

Alaimus primitivus de Man, Trilobus murisieri n. sp., Prisma- 
tolaimus (intermedius ? Bütsch.), Rhabditis heteruroides n. sp. 
Rhabditis coroniger n. sp., Mononchus papillatus Bast., Dorylaimus 
hofmaenneri Menzel, var. brevicaudatus n. var., Dorylaimus carteri 
Bast., var. apicatus Micol., Tylenchus sp., ne se rencontrent que 
peu au delä des entrees, malgre les occasions nombreuses d’etre 
entraines plus au fond. 

Bien plus, ces mömes entrees n’abritent jamais les especes de la 
profondeur, telles Monohystera sp., Monohystera dıspar Bütsch., 
Plectus geophilus de Man, Rhabditis monohystera Bütsch., Rhabditis 
(filiformis ? Bütsch.), Rhabditis oxycerca de Man, forme courte, 
Cephalobus rigidus A. Schn., Cephalobus persegnis Bast., Cephalobus 
paralongicaudatus n. sp., Cephalobus striatus Bast., f. atubıfer 
Micol., Mononchus brachyurıs Bütsch., Mononchus macrostoma 
Bast., Dorylaimus hofmaenneri Menzel., Actinolaimus macrolaimus 
de Man., Cyatholaimus ambiguus n. sp., ainsi que les cing especes 
de Diplogaster que je n’ai rencontrees qu’aux Vaux. 

Sur ces 20 especes, il y a soit des ubiquistes, tels que Monohystera 
et Plectus, soit, et ils forment la grosse majorite des individus, des 
saprobies, tels que (’ephalobus (4 especes), Rhabditis (3 especes) et 
Diplogaster (5 especes). Les representants de ces trois genres ne 
sont pas exigeants quant au regime alımentaire. 

Les genres Dorylaimus, Actinolaimus, Mononchus et Cyatholaimus 
ne sont represent6s au fond des mines que par quelques rares 
individus. Les Mononchus, en particulier, chasseurs et carnivores se 
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nourrissant a l’occasion de N&matodes, auraient la un beau champ 
d’activite. Et pourtant ils sont rares malgre l’abondance de proies 
mises A leur disposition. Les divers milieux ne leur conviennent pas. 

Seuls Plecetus tenuis de Man, Ahabditis elongata A. Schn. et 
Teracephalus terrestris Bütsch., vivent aussi bien a l’entour des 
entrees que dans la profondeur. 

J’ai ete frappe par le nombre des especes non encore signalees A 
l’exterieur. Il est en eflet remarquable que deux chercheurs, 
HnATEwYTSscH et moi-meme, ayons deerit A nous seuls une 
quinzaine d’especes nouvelles, connues seulement dans le domaine 
souterrain. Confirmant ce qui a &t& dit plus haut, je rappelle qu'il 
s’agit, lä encore, surtout des genres Ahabditis et Diplogaster. Sans 
vouloir &tre trop aflırmatif, on peut admettre jusqu’a plus ample 
informe qu’il existe une faune nematodologique a tendances 
souterraines. Ce ne sont probablement pas des cavernicoles vrais, 
ni des formes reliques, et il est fort possible qu’un jour ou l’autre, 
on trouve ces especes a l’exterieur. Mais l’influence seleetive du 
milieu souterrain est manifeste, et ces Nematodes ont trouve la 
des conditions particulierement favorables. L’exemple de Rhabditis 
oxycerca de Man est significatif. Ce Ahabditis a ete decouvert par 
de Man dans des bulbes d’orchidees tropicales en decomposition, & 
P’interieur d’une serre, soit dans des conditions de temperature et 
d’humidite se rapprochant singulierement de celles que l’on trouve 
au fond des mines. L’espece a tellement prospere A Bex quelle y 
pullule, ainsi que nous l’avons vu. Si Ahabditis de mani Hnat. (des 
mines de Schneeberg) est synonyme de Rhabditis oxycerca de Man, 
le fait est encore plus significatif. Aurions-nous la une espece 
tropicale, n’ayant pu subsister sous nos latitudes que dans ces 
milieux strietement definis, rappelant les conditions de vie de leur 
region ? Si l’hypothese est exacte, il serait curieux de savoir 
comment ıls y sont parvenus. 

Le temps m’a manque pour faire des recherches approfondies 
autour des entrees du Bouillet, ce qui aurait permis de comparer 
la faune de l’interieur avec celle du sol exterieur. Les quelques 
sondages que j’ai pratiques m’ont permis de deceler les especes 
sulvantes: 


Tripyla filicaudata de Man. Plectus communis Bütsch. 
Mononchus papillatus Bast. ? Plectus parietinus Bast. 
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Mononchus brachyuris Bütsch. Rhabditis monohystera Bütsch. 
Cephalobus striatus Bast. Dorylaimus carteri Bast. 

f. atubifer Micol. f. apicatus Micol. 
Cephalobus rigidus A. Schn. Dorylaimus tritiei Bast. 
Plectus granulosus Bast. > Tylenchus robustus de Man. 


Nous retrouvons la quelques-unes des especes de l’interieur. 
Mais les recoltes sont insuflisantes pour autoriser des comparaisons 
valables et en tirer des conclusions certaines. 

Il semble au premier abord que les Nömatodes des mines de Bex 
soient aquatiques ou du moins amphibies, puisque l’eau de ruisselle- 
ment ou d’infiltration baigne presque tous les milieux 6tudies. En 
r6alite, il n’en est rien. Il suffit pour s’en convaincre de considerer le 
tableau suivant, etabli d’apres la classification de MıcoLETZKY 
(1921): 

a) essentiellement aquatique, aucune espece; 

b) aquatiques, avec de rares terricoles: Plectus tenuis de Man; 

c) plus aquatiques que terricoles: Monohystera dispar Bütsch. 

et Mononchus macrostoma Bast.; 

d) amphibies: Teratocephalus terrestris de Man; 

e) plus terricoles qu’aquatiques: Actinolaimus macrolaimus de 

Man; 

f) terricoles, rarement aquatiques: Dorylaimus carteri Bast., var. 

apicatus Micol., Alaimus primitivus de Man, Rhabditis 

monohystera Bütsch., Cephalobus rigidus A. Schn.; 
essentiellement terricoles: Cephalobus persegnis A. Schn., 

Cephalobus striatus Bast. f. atubifer Micol., Mononchus bra- 

chyurıs Bütsch., Mononchus papillatus Bast., Plectus geo- 

philus de Man, Prismatolaimus (intermedius ? Bütsch.), 

Rhabditis (filiformis >? Bütsch.). 


og 
Den 


Je n’ai tenu compte que des especes classees par MıcoLETZKY, 
et la liste ci-dessus n’est done pas l’image tres exacte de ce que l’on 
observe a Bex. Toutefois, nous pouvons en deduire cette remarque 
generale, c’est que les especes terricoles dominent nettement. 

Pouvons-nous considerer ce fait comme la preuve que les hötes 
de nos galeries proviennent des environs immediats des entrees, la 
otı dominent aussi les terricoles, et ol les mares, les etangs et les sols 
detrempes font defaut ? Jene le crois pas; Rhabditis oxycerca de Man 
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est lA pour nous mettre en garde contre une gen6ralisation trop 
hätive. 

En ce qui concerne la frequence des Vers, ıl est impossible de 
donner des chiflres preeis. Les prelevements ne se faisaient pas 
toujours exactement au meme endroit, et a quelques centimetres 
d’une colonie, j’ai souvent rencontre des regions ne contenant pas 
un seul Nematode (galerie Sainte-Helene). Les stations elles-m&mes 
subissaient quelquefois des modifications, dues aux infiltrations 
plus ou moins abondantes (temps de pluie, periode seche). Les eaux 
salees s’e&coulant accidentellement dans les canaux lateraux des 
galeries modifiaient momentanement les conditions de vie par la 
suppression des Beggiatoa. (Ci.: Influence de ’homme.) 

Ge n’est done qu’apres des annees de recherches que j’aı pu dis- 
poser de chiffres moyens ayant une valeur statistique suflisante. La 
duree de mes explorations m’a permis aussi de constater la fixite 
remarquable de la faune des diverses stations, de telle sorte que 
vers la fin de mes travaux, je pouvais prevoir presque aA coup sür 
ce que Jallais trouver sous la loupe... 

La liste ci-dessous donnera une idee suflisamment exacte de la 
frequence relative des Nematodes: 


Rhabditis oxycerca de Man Plus de 500 individus. 
Rhabditis coroniger n. sp. >20 ) 
Rhabditis monohystera Bütsch. Environ 70 » 
Plectus tenuis de Man » 90 > 
Trilobus murisieri n. sp. ) 50 ) 
Mononchus papillatus Bast. » 50 » 
Plectus parvus de Man, 

var. geophilus Micol. > 40 » 
Cephalobus persegnis A. Schn. > 25 » 
Monohystera dispar Bütsch. > 20 » 
Dorylaimus hofmaenneri Menzel > 20 ) 
Teratocephalus terrestris de Man » 10 » 
C'yatholaimus ambiguus n. sp. > 10 > 
Dorylaimus hofmaenneri Menzel 

var. brevicaudatus n. var. » 10 » 
Dorylaimus carteri Bast. apicatus Micol. » 10 » 
Cephalobus paralongicaudatus n. sp. 3 » 


Cephalobus rigidus A. Schn. 8 » 
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Mononchus macrostoma Bast. 8 ındividus. 
Rhabditis (filiformis ? Bütsch.) 6 » 
Tylenchus sp. 5 ) 
Actinolaimus macrolaimus de Man 5 » 
Alaimus primitivus de Man 4 ) 
Rhabditis heteruroides n. sp. 4 » 
Mononchus brachyuris Bütseh. 4 ) 
Rhabditis elongata A. Schn. 3 )) 
Monohystera sp. I individu 
Prismatolaimus (intermedius ? Bütsch.) 1 ) 
Diplogaster tenuipunctatus n. sp. 1 ) 


A cette liste, ıl conviendrait d’ajouter les divers Diplogaster 
recoltes aux Vaux. Ils y semblent abondants, mais comme je n’ai 
entrepris mes recherches dans cette galerie qu’en 1936, je ne dispose 
pas de donnees numeriques suflisantes. 

I faut noter aussi que les nombres donn6s pour Rhabditis oxycerca 
de Man, et Ahabditis coroniger n. sp. sont bien en-dessous de la 
realite et que vers la fin de mon etude, je ne tenais plus compte 
de ces deux especes, dont l’abondance £tait parfois surprenante. 
Au sujet de la frequence des Nematodes en un territoire donne, 
je erois qu’il est bon d’insister sur la grande densit& de leurs popu- 
lations dans le domaine souterrain; a l’occasion d’autres recherches 
dans les sols, les etangs, je ne me suis Jamais trouv& en presence 
d’une telle quantite d’individus, sauf dans le cas oü des plantes 
ou des anımaux en decomposition permettent la constitution de 
colonies isolees. 

En dehors de la question purement quantitative, j’ai pu faire 
les observations suivantes au sujet de la taille, de la fecondite, 
du cyele reproducteur, du nombre des mäles (indice sexuel): 


Taille. — D’une facon generale la longueur et les divers 
rapports, rentrent dans les limites de varıabilite etablies par 
MIcoLETZKY, et confirment les observations faites par cet auteur au 
sujet de l’influence des milieux aquatique et terrestre. Je n’ai trouve 
qu’une espece dont la longueur füt au-dessus de la moyenne; c’est 
Alaimus primitivus de Man, dont les dimensions varient entre 1,970 
et 2,170 mm. (MrcorLEerzKv: 0,500-1,060); Auctores : 0,700-1,550; 
CGossB: 2,000-2,300). Monohystera dispar Bütsch. est plus petit 
que la moyenne (0,400-0,760 contre 0,350-0,950). Pleetus geophilus 
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de Man, vivant dans de tres mauvaises conditions, dans de maigres 
baregines, est nettement degenere par ce regime alimentaire 
(station 309). Aussi ne mesure-t-il que 0,320-0,450 mm. au lieu de 
0,680-0,750 mm. selon MicoLEerzky. Quant a Rhabdıtıs elongata 
A. Schn. qui peut avoir jusqu’a 2,900 mm. dans les elevages (REıITER, 
1928), il ne depasse pas 0,630-0,845 mm. dans les mines de Bex. 


Fecondite et eycle reproducteur. — HNATEWYTScH 
a trouve un nombre d’aufs en-dessous de la normale chez ses Nema- 
todes de Schneeberg. Mais les chiffres qu’il cite ne sont que tres peu 
inferieurs A la moyenne, sauf pour Dorylaimus obtusicaudatus Bast. 
et Mononchus macrostoma Bast. chez lesquels le döchet est sensible. 
Il en est de möme A Bex, oü la fecondite ne semble pas notablement 
affeetee; cependant Mononchus macrostoma Bast. n’a qu’un ceuf 
aulieu de 1a 11, et chez Plectus geophilus de Man, cit& au paragraphe 
preeedent, le nombre d’oeufs, de 12 qu’il est en general, est tombe 
a1 ou 2. 

La plus grande quantite d’oeufs observee a et& de 20 chez Rhabditis 
oxycerca de Man, forme longue. Cette m&me espece, en elevage en 
contient frequemment 30 a A0. 

Sı done la fecondite est legerement diminuee, cette inferiorite 
est Jargement compensee par un cycle reproducteur qui dure toute 
l’annee, sans subir de variations saisonnieres. Le grouillement de 
Nematodes qu’on observe en certaines stations est l’indice incontes- 
table d’une vitalite tres forte. 

Tout ce qui precede ne s’applique pas aux Nematodes des entrees 
oü les changements saisonniers se font sentir; et bien que ces Vers 
soient toujours abondants A l’ouverture des galeries, leur frequence 
passait, en septembre, par un maximum tres net. 


Indice sexuel. — A cette question se rattache direetement 
celle de la parthenogenese et j’etait curieux de voir ce qui se passe a 
ce point de vue dans un milieu aussi bien defini que celui des galeries 
souterraines. MICOLETZKY a excellement resume la question, dont 
voici les divers aspects: 


1° Les especes marines sont en general gonochoriques (70% des 
especes); 

20 Chez les especes d’eau douce, le gonochorisme tend a ceder le 
pas ä la parthenogenese (43% contre 50%). Plus la nappe 
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d’eau est petite, et par consequent soumise aux variations 
de temperature et de concentration, plus le nombre des mäles 
diminue. La comparaison entre la faune nematodologique des 
lacs des Alpes, rarement äa sec, et celle des lacs d’Europe 
centrale, souvent dessech6s, est significative. Dans le premier 
cas la frequence des mäles est nettement superieure; 

Chez les terricoles (souvent saprobies), le gonochorisme n’existe 
que chez le 30% des esp£eces, les autres etant hermaphrodites 
ou parthöenogenetiques. 


Mauras (1900) n’essaie pas d’expliquer ces faits. E. Krüger 
(in MrcorerzKky 1921) adımet que la parthenogenese est une adapta- 
tion tres utile (eine entschieden günstige Anpassung) surtout chez 
les terricoles et les saprobies pour qui les conditions favorables ne 
durent pas. La suppression de l’acte d’accouplement est un gain de 
temps par le fait que la femelle n’a pas a compter sur le hasard qui 
la mettra en presence du mäle indispensable. Si j’ai bien compris 
MicoLerzky (1921, p. 76), celui-ci semble etablir un rapport entre 
le milieu et le mode de reproduction, faisant sienne l’opinion de 
E. Krüser (...Womit dies (milieu et reproduction) suzammen- 
hängen dürfte...). La parthenogenese et l’hermaphroditisme seraient 
les consequences de la vie terricole et saprobie ? Plus loin (page 96), 
dans le chapitre consacre A l’influence du milieu, ce m&me auteur 
dit textuellement: «...Ein Vergleich... lässt deutlich mehrere 
unmittelbare Einflüsse der Umwelt erkennen... Hierher gehört ferner 
das bereits bei der Sexualrelation ausführlich besprochene Zurück- 
treten der Männchen, und die damit zusammenhängende Zunahme 
der Fortpflanzung ohne Männchen... » 

Les objeetions A cette conception ne tardent pas A apparaitre. 
Sı P’influence du milieu etait determinante, elle devrait &tre, aussi, 
generale. Pourquoi le 30%, des especes terricoles ou saprobies 
ont-elles conserv& le gonochorisme ? Pourquoi Plectus tenuıs de Man, 
aquatique, est-ıl parthenogenetique, alors que Pleetus granulosus A. 
Schn., terricole, est gonochorique ? Et comment expliquer le fait 
que denombreux /thabditis saprobies aient conserve& les deux sexes? 

Ne peut-on pas admettre, au contraire, que c’est parce que par- 
thenogenetiques ou hermaphrodites, que certaines especes ont mieux 
prospere dans les milieux aA conditions defavorables ? Question de 
doctrine, evidemment. 
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Laissons parler les faits: Que peut-on observer dans les mines 
de Bex ? Selon l’id6e de MicoLErzKYy, on devrait trouver beaucoup 
de mäles, les conditions &tant lavorables. 

Commencons par l’indice sexuel. Je l’ai caleul& pour les especes 
dont le nombre d’individus permettait une approximation suflisante. 
Ge sont: 


Dorylaimus hofmaenneri Menzel 50% (5 mäles pour 10 fem.). 
Rhabditis oxycerca de Man (longs) 50-62%, (plus de 50 individus). 
Rhabditis oxycerca de Man (courts) 14-84% »  » 200 ) 
Rhabditis coroniger n. Sp. 50%, 329 200 ) 


Malheureusement, les bases de comparaison manquent, l’indice 
sexuel typique des trois dernieres especes etant inconnu. Quant A 
Dorylaimus hofmaenneri Menzel, le chiffre de 50% est bien sup6rieur 
a l’indice de 20%, donn& par MicoLETzKY, mais il serait imprudent 
de tabler sur une statistique elaboree d’apres 15 individus seulement. 
Nous constatons simplement que le nombre des mäles est assez 
eleve. Nous avons a faire la A des especes terrestres et seul le U, de 
ces especes a un indice sexuel superieur a 50%, selon MicoLETZKY. 
Le milieu des mines aurait done bien favorise l’apparition des mäles 
et ce fait confirmerait l’opinion de l’auteur precite. Mais quelle 
est la cause agissante ? Devons-nous la chercher dans la nature 
de l’habitat, terrestre ou aquatique ? La chose est bien douteuse 
etant donne l’&thologie amphibie de nos especes; ce’est bien plutöt 
a la nutrition qu’il faut attribuer un röle preponderant. J’ai classe 
diverses stations a Ahabditis oxycerca de Man, forme courte, en 
allant du milieu apparemment le plus pauvre, au milieu le plus 
riche. Les r&sultats sont consignes dans le tableau ci-dessous: 


Station Nature du milieu | ee Femelles Mäles Ind. sex. 
| 

| 

- . | 
279 Baregines tres pauvre 14 2 14% 
289 » moyenne 34 10 29% 

2387 » » 19 6 32% | 
280 » » 16 6 37 9 
285 » » 10 4 40% 
304 » tres riche 90 48 53% 
329 Algues sur bois > > 25 24 84% 
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Plus les conditions de nutrition sont bonnes, plus aussi augmente 
le nombre des mäles. 

Le milieu, aquatique ou terrestre, de par les modes de vie qu’il 
oflre, ne semble pas a lui seul pouvoir determiner un recul dans la 
proportion des mäles et provoquer l’hermaphroditisme ou la par- 
thenogenese. Reprenons le cas de Plectus tenuis de Man. Cette 
espece vit au Coulat depuis 200 ans au moins, et au Bouillet depuis 
100 ans. En admettant une generation par mois (certains Rhabditis 
sont adultes en 8 jours), cela fait 1200 a 2500 generations, se 
perpetuant dans un milieu d’une remarquable fixit& et certaine- 
ment tres favorable. II n’y a pas eu pour autant retour au gono- 
chorisme. 


On peut done conclure de ces observations que: 


1° La sexualite des Nematodes est un phenomene primaire, 
dependant avant tout de la constitution genotypique de 
l’espece, et largement independante des facteurs externes. 
(Je laisse de cöt& la question des mutations.) 


2° Les facteurs externes et particulierement les conditions de 
nutrition ne peuvent que renforcer des tendances hereditaires 
preexistantes, par exemple la spanandrie. Mais ces facteurs ne 
sauraient provoquer le passage d’un mode de reproduction A 
un autre. 


Enfin, je n’ai pas trouv6 de formes hermaphrodites. 

Ges m&mes idees sont exprimees par A. Vannper (1931), dans le 
chapitre qu’il consacre a la parthenogenese des N&matodes et A 
l’analyse des travaux de P. Herrwiıg, laquelle a obtenu dans un 
ölevage de Rhabditis pellio A. Schn., espece bisexuee, une lignee de 
femelles mutantes, non parthenogenetiques egalement. Ges femelles 
devaient ötre fecondees par des mäles normaux, mais l’action du 
spermatozoide se bornait a une activation de l’oeuf. C’est la une 
forme merospermique, representant le premier stade de l’evolution 
qui mene de la forme bisexuee a la forme parthönogenetique. 
Vanpeı ne doute pas que le second stade de cette transformation ne 
puisse 6tre decouvert un jour. Nous avons deja une precieuse indi- 
cation sur l’origine des conditions sexuelles chez les Nematodes. 

VAnDeErn cite encore le cas de Strongyloides papillosus, parasite 
du mouton. Ce ver a un double cycle, l’un direct, parthenogen6- 
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tique, l’autre heterogonique (95-98% d’oufs du premier cycle, ce 
chiffre pouvant tomber a 10%). Ce % ne döpend pas de facteurs 
externes, mais est strietement inherent a la constitution des oeuls. 
La generation heterogonique est en outre presque completement 
depourvue de mäles (1: 2000), et l’espece se perpetue gräce au 
developpement direct. Mais, et c’est la le point interessant, si du 
Mouton on transmet ce parasite au Lapin, le changement de 
regime, de nutrition, fait passer le nombre de mäles de la generation 
heterogonique de 1:2000 a 1:2. 

C’est bien la confirmation de ce que j’avancais plus haut: les 
facteurs externes ne modifient pas l’essence meme du mode de 
reproduction, ils peuvent tout au plus provoquer des differences 
dans le nombre relatif de mäles et de femelles. 

Pour en finir avec les Nematodes, j’ajouterai que l’exploration 
des Mines de Bex a permis d’enrichir la systematique de cet ordre 
de 10 especes nouvelles (eventuellement 11, sı l’on tient compte de 
Prismatolaimus sp. qui semble differer de l’espece intermedius 
Bütsch). 

Comme je l’aı dit, il est par contre possible que Athabditis heteru- 
roides n. sp., C'yatholaimus ambiguus n. sp., (ephalobus paralongi- 
caudatus n. sp., puissent 6tre ramenes a des especes deja connues. 

Je donne ici l’enume6ration des especes nouvelles: 


Trilobus murisieri n. sp. C'yatholaimus ambiguus n.sp. 
Prismatolaimus (intermedius Diplogaster macrospiceulum n. sp. 
Bütsch). Diplogaster obscuricola n. sp. 
Rhabditis heteruroides n. sp. Diplogaster tenuipunctatus n. Sp. 
Rhabditis coroniger n. sp. Diplogaster quadridentatus n. Sp. 
Cephalobus paralongicaudatus Diplogaster curvidentatus n. Sp. 

n. sp. 


La liste des N&matodes de Suisse s’allonge de ces 10 (11) especes 
et, en plus, de Ahabditis elongata A. Schn. et Rhabditis oxycerca 
de Man (d’apres la mise au point la plus recente, celle de 
MicoLeErtz&y, 1921). 
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4. Reeapitulation des especes re&colt6es et remarques sur leur genre 


de vie. 
Abreviations: X = trogloxenes; P — troglophiles; B —= troglobies; 
J = JEAnNNEL; B = BÜTTNER; H = HNATEwyTscH; Hu. = Husson. 


Trouve ou eit@ par: 


B H Hu 


PROTOZOA Actinophrys sol Ehrbg. 
Amoeba proteus Pall. 
Amoeba verrucosa Eihrbg. 
Urotricha fareta Cl. et L. 
Holophrya sp. 

Prorodon sp. 

Nassula pseudonassula Pen. 

Chilodon sp. 

Chilodon cucullus Ehrbg. 

Leptopharynx costatus Merm. 

Lionotus fasciola Ehrbe. 

Lionotus sp. 

Uronema marinum Du). 

Uronema mirum Du). 

Plagiocampa mutabile Schew. 

Colpidium colpoda Ehrbg. 

Glaucoma setosa Schew. 

Glaucoma renıiformis Schew. 

Cinetochilum margaritaceum 
Ehrbg. 

Paramaecium caudatum Ehrbeg. 

Paramaecium bursarıa Ehrbg. 

Pleuronema ehrysalıs Ehrbg. 

Cyelidium glaucoma O.F.M. 

Cyclidium heptatrichum Schew. 

Spirostomum teres Ql. et L. 

Spirostiomum ambiguum 
Ehrbg. 

Kerona polyporum Ehrbg. 

Urolepta sp. 

Euplotes charon Ehrbg. 

Euplotes patella Ehrbg. 

Vorticella sp. I 

Vorticella sp. Il 

Tokophrya eyclopum Cl, et L. 


- 


ale. feel ee ee ee 


VERMES 
Turbellaria Non determines 
Oligochaeta Nais elinguis M. et O. 
| Bimastus tenuıis Eisen 
Divers Enchytreides 
Nematoda Alaimus primitivus de Man 
Monohystera dispar Bütsch. 
Monohystera sp. 
Trilobus murisieri n. Sp. 
Prismatolaimus (intermedius ? 


Bütsch.) 


2 md | mid | 
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H | Hu All 


Nematoda 


(suite) 


Rotaria 


ÄRTHROPODA 
Crustacea 


Araneae 


Opiliones 


Acari 


Plectus tenuis de Man 
Plectus geophilus de Man 
Rhabditis elongata A. Schn. 


Rhabditis monohystera Bütsch. 


Rhabditis sp. (filiformis ? 
Bütsch). 

Rhabditis heteruroides n. Sp. 

Rhabditis oxycerca de Man 

Rhabditis coroniger n. Sp. 

Cephalobus rigidus A. Schn. 


Cephalobus persegnis typ. Bast. 


Cephalobus paralongicaudatus 
n. Sp. 
Cephalobus striatus Bast. 


f. atubifer Micol. 


Teratocephalus terestris Bütsch. 
Mononchus brachyuris Bütsch. 


Mononchus macrostoma Bast. 
Mononchus papillatus Bast, 
Cyatholaimus ambiguus n. Sp. 
Diplogasier macrospiculum 
n.Sp. 
Diplogaster obscuricola n. sp. 
Diplogaster tenuipunctatus 
n.Sp. 
Diplogaster‘ quadridentatus 
n. Sp. 
Diplogaster curvidentatus n. Sp. 
Diplogaster sp. 


Dorylaimus hofmaenneri Menz. 
Dorylaimus hofmaenneri Menz. 


var. brevicaudatus n. var. 
Dorylaimus carterı Bast. 
f. apicatus typ. Mico!. 
Actinolaimus macrolaimus 
de Man 
Tylenchus sp. 
Non determines 


Paracyclops fimbriatus Fisch. 


Bryocamptus zschokkei Schmeil. 


var. himalayensis Chap. 
Moraria varica Graet. 
Oniscus asellus L. 
Porrhomma proserpina Sim. 
Lepthyphantes leprosus Ohl. 
Meta menardı Latr. 
Meta merianae Scop. 
Nestieus cellulanus Qler. 


Nemastoma chrysomelas Herm. 


Nelima aurantiaca Sim. 
Eugamasus magnus Kram. 
Cyrtolaelaps transisalae Oud. 
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Trouve@ ou eit@ par: 


B H Hu 


Acari (suite) 


Diplopoda 

Tardigrada 
Thysanura 
Gollembola 


Copeognatha 


Hemiptera 
Coleoptera 


Diptera 


Aphaniptera 


| MoruscA 
Gasteropoda 


VERTEBRATA 
Amphibia 
Mammalia 


Lastoseius corniger Berl. 
Ameroseius pseudocometa Schw. 
Zercon triangularıs C.L. Koch 
? Uroobovella obavata Berl. 
Ixodes rieinus L. 
Rhigidia terricola C. L. Koch 
Linopodes motatorius 1.. 
Eupodes variegatus C. L. Koch 
Soldanellonyx monardı Walt. 
Belba gracilipes Kulcz. 
? Damaesoma fallax Paoli 
Rhizoglyphus echinopus 
Eger“ 
Glyciphagus spinipes Koch 
Proteroiulus fuscus Am St. 
Macrobiotus schultzei Greeg 
Machilis polypoda L. 
Hypogastrura purpurascens 
Lubb. 
Onychiurus fimetarius Lubb. 
Folsomia fimetaria L. 
Tomocerus minor Lubb. 
Lepidocyrtus albus Pack. 
Heteromurus nıtidus Templ. 
Liposcelis divinatorıus Müll. 
Nymphopsocus destructor 
Enderl. 
Lepinotus inquilinus Heyd. 
Lepinotus reticulatus Enderl. 
Un Gapside 
Moycetaea hirta Marsh. 
Anobium sp. (?) 
Tipnus unıcolor Pill. 
Limnobia decemmaculata 
Loew. 
Limnobia laevıgata Macgq. 
Lipsothryx remota Walk. 
Psychoda phalaenoides L. 
Neosciara forficulata Bezzi 
Culex pipiens L. 
Limosina heteroneura Holyd. 
Leptopsylla musculi Duges 


Pyramidula ( Gonyodiscus) 
rotundata Müll. 


Rana temporarıa L. 

Rhinolophus ferrum-equinum 
Schr. 

Mus musculus 1.. 
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Le tableau ci-dessus mentionne done la presence, dans les mines 
de Bex, de 122 especes, auxquelles il faut ajouter les Oligochetes, 
les Turbellaries et les Rotateurs, groupes dont l’etude reste ä faire. 

Racowırza (1907) a propose une classification en trois groupes 
des animaux cavernicoles: 


a) Les troglobies, especes sp6ciales au domaine souterrain, et ne 
se rencontrant pas dans le domaine epige. Ges troglobies peuvent 
differer tres peu de leurs congeneres de l’exterieur et ne presenter 
que des caracteres adaptatıfs tres faibles (troglobies recents), ou 
bien ils sont nettement aberrants, sans relation de proche parente 
avec les habitants de l’exterieur (troglobies anciens ou relictes). 
Il va sans dire que ce second groupe est de beaucoup le plus inte- 
ressant au point de vue paleogeographique ou phylogenique. Mais 
l’importance des premiers n’est pas A negliger, si l’on cherche ä 
saisir le mecanisme du passage des formes de l’exterieur ä celles de 
l’interieur. 

b) Les troglophiles, frequents dans les grottes; ıls y vivent et s’y 
reproduisent normalement, mais on les rencontre aussi dans les 
regions humides et obscures du domaine exterieur. Ils ne presentent 
aucun des caracteres adaptatıfs des troglobies. 


c) Les trogloxenes peuvent penetrer dans les grottes, soit active- 
ment, soit passivement, mais ne s’y reproduisent pas. 


JEANNEL (op. cit.) releve le caractere artificiel de cette classı- 
fication, mais admet qu’elle « s’est montree assez commode ». Il est 
en eflet difficile de tracer la limite entre especes troglobies et troglo- 
philes. Tel auteur placera Porrhomma proserpina Sim. dans le 
premier groupe et tel autre, dans le second. 

Il est incontestable que cette systematisation ne repose que sur 
des caracteres morphologiques (consideres a priori comme resul- 
tant d’une adaptation) et que, par consequent, elle prete a la cri- 
tique: pourquoi, par exemple, placer dans les troglophiles, et cecı 
en contradietion avec leur definition, des especes n’ayant aucun 
representant ä l’exterieur (Phora aptina Sch. ou Atheta subcavicola 
Ch. Briss.), simplement parce qu’elles ne presentent pas les modi- 
fications adaptatives habituelles aux caverniecoles ? (ef.: op. eit., 
page 63, consacree aux guanobies). 

Il en est de m&me des differences entre troglophiles et trogloxenes. 
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Par definition, ces derniers ne se reproduisent pas dans le domaine 
souterrain, mais cela n’empeche pas JEANNEL de creer un groupe 
de « Trogloxenes irröguliers » qui, dans leurs nouvelles conditions 
de vie souterraine, achevent leur developpement, arrivent meme A 
s’y reproduire et a pulluler dans certaines grottes. Les Dipteres 
qu’ıl met dans cette categorie me paraissent pourtant remplir 
toutes les conditions des parfaits troglophiles. C’est le cas ä Bex, 
des Acariens Rhizoglyphus echinopus L. & R. et Linopodes mota- 
torıus L. 

Je reconnais qu’'il est delicat de vouloir delimiter exactement les 
trois groupes institues. Il serait plus logique de ne pas pousser 
a l’extreme l’esprit de classification et d’admettre simplement que 
certaines especes vivent indifferemment au dehors ou dans les 
souterrains. Leur aflinite pour ces derniers milieux n’est pas 
invincible et determinante; elles ne sont pas nettement troglophiles, 
puisqu’elles vivent tres bien a l’exterieur. Sont-elles pour autant 
des trogloxenes ? Elles semblent indifferentes aux diverses condi- 
tions physiques de milieu, et paraissent plutöt guidees par le choix 
de leur nourriture. L’exemple des Nematodes et des Infusoires 
est significatif et nous avons la des ordres nettement ubiquistes. 

Je ne pretends pas bouleverser la classification admise, et, faute 
de mieux, je l’adopterai aussi. Mais il &tait necessaire de faire 
quelques reserves A ce sujet. 

Parmi les especes recoltees A Bex figurent environ 100 troglophiles 
(au sens le plus large), alors que 25 autres doivent &tre considerees 
comme nettement trogloxenes, ou simplement aceidentelles (/zodes 
ricinus L., Rana temporaria L., höte d’hiver). Peut-&tre Morarıa 
varica Graet. et Neosciara forficulata Bezzi pourraient-ils &tre consi- 
deres comme troglobies. Pour les raisons indiquees dans le chapitre 
consacr6 A cet ordre, j’hesite A ranger dans ce groupe les Nematodes 
nouveaux de HnATEwWwYTScH et les miens, bien que signales unique- 
ment dans les mines. Les cavernicoles vrais manquent a Bex, 
ce qui s’explique facilement: les terrains traverses par les couloirs 
sont, en depit des bouleversements g6ologiques dont ils ont ete le 
siege, remarquablement compaets. Il n’y a pas de cours d’eau 
souterrain, pas de lac abritant une faune preexistante a l’oeuvre 
de l’homme, et que ces galeries auraient pu rencontrer. (est par 
de tels processus qu’on explique en general la penetration des 
veritables cavernicoles dans les galeries artificielles. Le genre 
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Niphargus, si typiquement troglobie, n’est peut-ötre pas reprösente 
dans nos regions. L’exploration des cours d’eau souterrains des 
grottes de Saint-Maurice apportera, je l’espere, des documents 
nouveaux; mais, pour l’instant, ıl est patent que les troglophiles 
sont de beaucoup les plus nombreux, comme d’ailleurs dans les 
mines examin6des par Husson ou HNATEWYTSEH. 

Il est possible de comparer entre elles les listes etablies par ces 
derniers auteurs, par BÜTTNER et par moi-meme. Cest ce que al 
fait en partie dans la liste recapitulative ci-dessus. On en peut 
conclure que, sur une centaine de troglophiles recoltes A Bex, 
36 seulement sont signales dans d’autres mines, alors que 39 hantent 
a la fois les mines et les cavernes. Il ressort aussi de ce tableau qu'il 
s’agit essentiellement d’une faune banale, composee surtout de 
Dipteres, de Collemboles, d’Araignees, d’Acariens, de Myriapodes, 
de Nematodes, faune nettement separee de la faune cavernicole 
proprement dite oü dominent les Collembeles egalement et les 
Araignees, mais surtout les Amphipodes, les Isopodes, les Col&op- 
teres; les representants de ces ordres sont alors fortement specialises 
et strictement confines au domaine souterrain. Cette difference entre 
les habitants des mines et les habitants des cavernes se comprend 
aisement quand on songe a l’äge respectif des deux milieux. D’une 
part, des cavernes datant souvent d’eres geologiques anterieures 
et renfermant des especes anciennes ne pouvant plus subsister au 
dehors oü les conditions de celimat ont change, de l’autre, des sou- 
terrains relativement tres jeunes, abritant une faune moderne. J’ai 
reuni dans le tableau suivant les divers ordres rencontres dans les 
mines par les auteurs cites plus haut. 

On voit que la faune des souterrains artificiels represente autre 
chose qu’une r&union fortuite de formes heterogenes. On y reconnait 
une certaine uniformite; quelques groupes sont plus abondamment 
represent6s et se retrouvent partout gräce A leurs exigences com- 
munes (obscurite, humidite, temperature, nourriture). Les especes 
signalees par les divers auteurs, pour un groupe donne, ne sont 
pas identiques les unes aux autres, mais ce sont tout de m&me des 
animaux apparentes les uns aux autres par leurs aflinites syste- 
matiques et £thologiques. 

Une remarque encore au sujet d’une aflirmation de HNATEWYTSCH: 
il s’agit toujours de la limite entre troglobies et troglophiles. 
Certains de ces derniers, ä Bex, Rhizoglyphus echinopus L. & R. par 
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Auteurs 


Groupes 
ER HNATE- UREREN ee 
BÜTTNER Ser Husson ÄLTHERR 


Protozoaires 
Turbellaries . 
Oligochetes 
Nematodes 
Gordiides . 
Hirudinees 
Rotateurs 
Bryozoaires . 
Gasteropodes 
Bivalves 
Amphipodes 
Isopodes 
Copepodes 
Myriapodes . 
Araignees . 
Acariens 
Opilions k 
Pseudoscorpions . 
Tardigrades . 
Thysanoures 
Collemboles 
Örthopteres 
Copeognathes 
Hemipteres . 
Coleopteres . 
Dipteres 
Trichopteres 
Lepidopteres 
Hymenopteres 
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exemple, ont trouve dans leur nouveau milieu des conditions de 
vie tellement favorables qu’ils ont fait souche et sont souvent plus 
abondants qu’a l’exterieur. HnATEWwYTScH considere alors que 
de telles formes representent le stade &volutif le plus jeune de la 
faune cavernicole recente. Ge ne sont pas encore des cavernicoles 
vrais. L’auteur semble admettre qu’une evolution ulterieure se 
produira, au cours de laquelle l’influenee du milieu accentuera 
le caractere troglobie. Et pourtant ces anımaux vivent actuelle- 
ment de facon satisfaisante et normale (leur abondance en est la 
preuve). Meme en me placant au point de vue de HnatEwYTscH, 
je ne vois pas en quoi ils devraient pousser plus loın leur specialı- 
sation. 

HnatEewyrscH cite l’exemple de quelques Gyelopides, CGollem- 
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boles, Dipteres, ol le passage de la forme troglophile A la forme 
troglobie aurait ete constate, avec les modifications morphologiques 
que cette transformation comporte. On aimerait avoir la des refe- 
rences precises, car toute la question de l’origine de la faune caver- 
nicole est impliquee dans cette aflirmation. L’auteur se contente 
de dire: «...Man hat es bei manchen Gruppen festgestellt... 

J’ai relu avec soin les mises au point de biologistes tels que 
Cu£enor (1925, 1932 a), CAuLLery (1931), RaBAaup (1922, 1928), 
Guvenor (1930), nulle part je n’ai trouve que nous ayions assıst& 
au passage et a la transformation d’une forme & une autre, sous 
P’influence d’un genre de vie nouveau. Il y a bien les 30 especes de 
Speonomus, de JEANNEL, isoles g&ographiquement, mais qui, selon 
GUYENOT, ne seraient que des mutations. Les comparaisons de 
PEYERIMHOFF entre la faune nivicole ou rhizophage et la faune 
cavernicole, et la conclusion qu’il en tire, sont seduisantes, mais 
ne sortent pas du domaine de I!’hypothese. Nous sommes incapables 
de dire quelles sont les causes et le mecanisme de la transformation, 
pour autant qu’il y ait transformation. 

Pour clore ce chapitre, je signäale la stabilite remarquable de 
la faune des mines de Bex, comme je l’ai fait deja au sujet des 
Nematodes. Depuis 7 ä 8 ans que je parcours regulierement les 
diverses stations, je n’ai observe aucun changement, sauf en ce 
qui concerne Soldanellonyx monardı Walt. La faune etudiee semble 
avoir atteint son equilibre et je suis arrive... deux siecles trop tard 
pour assister ä la penetration des hötes et a l’etablissement de 
cet equilibre. 


5. Observations biologiques. 


a) REPARTITION GENERALE DE LA FAUNE DU BOUILLET. 


Pour permettre une vue d’ensemble, j’ai reuni dans le tableau 
ci-dessous la liste des stations explorees regulierement, avec leurs 
caracteristiques principales et leurs hötes (par ordres zoologiques): 


Prot.: Protozoaires Isop.: Isopodes Coll.:  Collemboles 
Turb.: Turbellaries Aran.: Araneides Copeo.: Copeognathes 
Nem.: Nematodes Acar.: Acariens Coleo.: Coleopteres 
Oligo.: Oligochetes Myriap.: Myriapodes Dipt.: Dipteres 
Moll.: Mollusques Rot.: Rotateurs Vert.: Vertebres 


Copep.: Copepodes 


— 


Profon- 
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‚ Station Keim Substratum Milieu Hötes 
Metres 
| Entree | 0-100 | Boisages | Algues humides | Tous les ordres y sont 
representes. 
350 300 Id. | Id. Turb., Nem., Oligo., Aran., 
| | Acar., Rot., Coll. 
| 368 300 ld. Id. Turb., Nem., Oligo., Copep., 
Aran., Acar., Rot., Coll. 
324 120 Id. Peu d'algues, | Quelques rares Nematodes. 
| station tem- 
poraire des- 
sechee 

367 425 Id. Algues humi- , Rares Nematodes. 

des, puis des- 
sication 

329 4130 Id. Id. Nematodes abondants. 

402 470 Id. Id. Prot., Turb., Nem., Oligo., 
Aran., Acar. 

273 470 Id. Id. Prot., Nem., Oligo., Copep., 
Aran., Acar., Dipt. (faune 
abondante). 

304 B 500 Roche Baregines Prot., Turb., Nem., Oligo., 

(anhydrite) Cop., Aran., Acar., Rot., 
Coll., Dipt. (station la 
plus riche). 

304 D 510 Id. Id. Prot., Turb., Nem., Oligo., 
Copep., Aran., Acar., 
Dipt. 

30% 520 Id. Id. Idem. Grouillement de 
Rhabd. oxycerca de Man 
(courts). 

| 270 660 Roche Id. Prot., Turb., Nem., Oligo., 
| (Lias) Dipt. 

310 B 700 Limon Eau a H,S, Prot., Nem., Oligo. 

Beggıatoa 

270 840 ld. Id. Prot., Turb., Nem., Oligo. 

300 840 Id. Id. Id. 

305 840 Id. Id. Prot., Turb., Nem., Oligo., 
Acar., Rot. 

282 840 Id. Id. Prot., Turb., Nem., Acar. 

| Plus riches en 
IMRRS: 
225) 840 Id. Id. Prot., Nem., Oligo., Acar. 
281 840 Id. Id. Id. 
| Sediments noirs 
272 843 | Planches | Eaux de ruis- | Prot., Turb., Nem., Oligo., 
sellement cal- Rot., Aran., Acar., Co- 
caires (en pep., Coll., Dipt. 
rapport avec 
l’exterieur) 
296 1000 Limon Eau courante | Prot., Nem., Oligo. 
H,S 
Beggıatoa 
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Prolon- 


Substratum 
deur y 


Station 


Milieu 


Meötres 
1000 Roche 
(limite 

anhydr.- 
Trias) 

1000 Id. 


1000 Id. 


1000 Id. 


1000 | Id. Plafond 
1000 Id. 


1200 Limon 
1220 
456 1230 
306 1300 
309 1400 


310 1400 Id. 
Tranchee 2000 | Anhydrite 


Latrines | 1800 Id. 


Baregines 


Id. 
Id. 


Id. 


Id. 
Id. 


Tabac ou ci- 
gare 
Id. 
Id. 
Baregines 


Id. 


Id 
Tables, debris 
alimentaires 

Exerements 


Prot., Turb., Nem., Oligo., | 
Aran., Acar. 


Prot., Turb., Nem., Oligo., | 
Aran., Acar., Rot., Dipt. 
Prot., Turb., Nem., Oligo., | 
Copep., Aran., Acar., 

Rot., Dipt. | 
Prot., Turb., Nem., Oligo., 
Aran., Acar., Rot., Dipt. | 
Turb., Nem., Oligo., Aran. 
Turb., Nem., Oligo., Aran., 
Dipt. 
Prot., Turb., Nem., Oligo., | 
Copep., Dipt. 
Id. 
Idem (Oligo. abondants). 
Rares Nematodes. 


Turb., Nem., Acar., Coll., | 
Dipt. 

Turb., Nem., Acar., Dipt. | 

Copeo., Vert. (Souris). | 


Coleo., Dipt., Vert. (Souris). 


humains 


Remarque: Les boisages secs, a moisissures des stations 324 A 273 sont 
peuples d’Isopodes, de Myriapodes, d’Araignees, de Coleopteres et de Col- 
lemboles. 


La repartition des especes suivant les milieux dans lesquels 
elles vivent donne les groupements suivants: 


10 Algues sur boisages humides. 


Urotricha farcta Cl. & L. 
Paramaecium caudatum Ehrbg. 
Pleuronema chrysalis Ehrbg. 
Kerona polyporum Ehrbe. 
Euplotes charon Ehrbg. 
Tokophrya eyclopum Cl. & L. 
Deux ou trois especes. 
Bimastus tenuis Eisen. 
Enchytreides. 


Infusoires: 


Turbellaries: 
Oligochetes: 
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la. J’ai mis a part les especes vivant dans ces memes milieux, 
mais paraissant confinees exclusivement autour des entrees: 


Nematodes: 
Grustaces: 


Mollusques: 
Acarıens: 


Araignees: 


Myriapodes: 
Collemboles: 


Orthopteres: 
Dipteres: 


Nematodes: 
Acarıens: 


Tardigrades: 


Thysanoures: 


Dipteres: 


Araignees: 


Opilions: 
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Les 27 especes citees dans le chapitre qui leur 


est specialement consacre. 
Bryocamptus zschokkei Schmeil. 

var. hymalaiensis Chapp. 
Pyramidula rotundata Müll. 
C'yrtolaelaps transisalae Oud. 
Ameroseius pseudocometa Schw. 
> Uroobovella obovata Berl. 
Linopodes motatorius L. 
Eupodes variegatus C. L. Koch. 
?> Damaesoma fallax Paolı. 
Rhizoglyphus echinopus F. & R. 
Porrhomma proserpina Sim. 
Lepthyphantes leprosus Ohl. 
Proterojulus fuscus Am St. 
Hypogastrura purpurascens Lubb. 
Tomocerus minor Lubb. 
Liposcelis divinatorius Müll. 
Psychoda phalaenoides L. 
Neosciara forficulata Bezzi. 


Les 9 especes d6ja signalees. 
Ixodes rieinus L. 

Rhagıdia terricola C. L. Koch. 
Belba gracilipes Kulez. 
Macrobiotus schultzei Greeg. 
Machilis polypoda L. 
Limnobia decemmaculata Loew. 
Limnobia laevigata Maeq. 
Lipsothryx remota Walk. 
Culex pipiens L. 

Meta menardi Latr. 

Meta merianae Scop. 

Nesticus cellulanus Cler. 
Nemastoma chrysomelas Herm. 
Nelima aurantiaca Sim. 
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20 Baregines. 


Nematodes: Les 9 especes d6jäa signalees. 
Oligochetes: 3 ou 4 Enchytreöides. 

» . 
Grustaces: Moraria varıca Graet. 


Paracyelops fimbriatus Fisch. 
Acariens: Eugamasus magnus Kram. 

Lasioseius corniger Berl. 

Rhizoglyphus echinopus F. & R. 


Araignees: Porrhomma proserpina Sim. 
CGollemboles: Hypogastrura purpurascens Lubb. 


Onychiurus fimetarius Lubb. 

Folsomia fimetaria L. 

Lepidocyrtus albus Pack. 

Heteromurus nitidus Templ. 
Dipteres: Psychoda phalaenoides (avec larves). 


30 Eaux sulfureuses avec Beggiatoa (pH = 7,2; NaCl = 5 gr./l.: 
E58; — 516mMmer!/1.2 07 weisin’dei0). 


Rhizopodes: Amoeba verrucosa Ehrbg. 
Infusoires: Holophrya sp. 
Prorodon sp. 
Nassula pseudonassula Pen. 
Chilodon cucullus Ehrbg. 
Chilodon sp. 
Leptopharynx costatus Merm. 
Uronema marinum Du. 
Uronema mirum Du). 
Glaucoma setosa Schew. 
Glaucoma reniformis Schew. 
Paramaecium bursaria Ehrbe. 
Euplotes patella Ehrbg. 
Nematodes: Les 5 especes citees. 
Oligochetes: Nais elinguis M. & O. 
Divers Enchytreides. 
Rotateurs: Non determines. 
Acariens: Rhizoglyphus echinopus F. & R. 
Crustaces: Paracyclops fimbriatus Fisch. 
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4° Poutres seches de la galerie principale: 


Isopodes: Oniscus asellus L. 
Myrıapodes: Proterojulus fuscus Am St. 
Goleopteres: Mycetaea hirta Marsh. 
Araignees: Lepthyphantes leprosus Ohl. 


A ces milieux que l’on pourrait qualifier de « generaux >», s’ajoutent 
certains biotopes plus restreints et plus strietement localises. 
5° Tabaecs et cigares. 
Rhizopodes: Actinophrys sol Ehrbg. 
Amoeba proteus Pall. 
Infusoires: Lionotus fasciola Ehrbg. 
Lionotus sp. 
Colpidium colpoda Ehrbe. 
Cinetochilum margaritaceum Ehrbe. 
Pleuronema chrysalis Ehrbg. 
C'yelidium glaucoma O.F.M. 
C'yelidium heptatrichum Schew. 
Spirostomum teres Ol. & L. 
Spirostomum ambiguum Ehrbg. 
Urolepta sp. 
Vorticella sp. 


Turbellaries: Non determines. 

Oligochetes: Divers Enchytreides. 

Rotiferes: Non determines. 

Nematodes: Les 3 especes citees. 

Dipteres: ? Larves de Psychoda phalaenoides L. 


6° Tables de la Tranchee du Bouullet. 


Copeognathes: Nymphopsocus destructor Enderl. 
Lepinotus inquilinus Heyd. 
Lepinotus reticulatus Enderl. 
Vertebres: Mus musculus L. 


7° Latrines. 
Goleopteres: Tipnus unicolor Pill. 


Dipteres: Limosina heteroneura Holyd. 
Vertebres: Mus musculus LU. 
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80 Reservoir de la pompe Ansermet (NaCl Zero) 
Oligochetes: Divers Enchytreides. 


En resume nous avons: 


1° Algues sur boisages humides 56 especes 

la. Id. mais seulement pres des entrees 23 ) 

20 Baregines 23 ) 

30 Eaux äH3,S et Beggiatoa 19 ) 

4° Poutres seches 4 ) 

50 Tabacs et cigares 25 ) 

6° Tables de la Tranchee A » 

7° Latrines S ) 

8° Reservoir de la Pompe Ansermet X >» (dou 2?) 


Les souterrains de Bex &tant un domaine bien defini et de condi- 
tions constantes, ıl eüt et& interessant d’y verifier certaines rela- 
tions numeriques telles que le coeflicient generique de JaccARD 
ou les lois de MonARrD. Il faut attendre pour cela que le catalogue 
des Enchytreides, Turbellaries et Rotateurs aıt ete etablı. 


b) RESSOURCES ALIMENTAIRES. 


L’examen des groupes ci-dessus et de leur localisation fait res- 
sortir l’importance de deux facteurs essentiels dans la repartition 
des especes, soit les ressources alimentaires et l’eau. Ces deux condi- 
tions sont inseparables, car presque tous les milieux generaux, 
exception faite des zönes abandonnees par l’homme, se developpent 
en fonetion: 1° du substratum, organique (boisages) ou mineral 
(CaSO,), aux depens duquel peut se former toute la flore souter- 
raine; 2° de la quantite d’eaux d’infiltration qui permet l’&closion 
de cette flore. Et nous avons vu dans le chapitre reserv6 aux milieux 
organiques le röle predominant que jouent les algues, les Deggiatoa, 
les baregines, dans l’alimentation des vegetariens. Ges derniers 
sont ä leur tour vietimes des carnıvores, tels que les Araignees, les 
larves de Dipteres, certains Collemboles, les Nematodes Mononchus 
et Dorylaimus. 

Il semble au premier examen que les Algues sur boisages soient 
plus peuplees que les baregines ou les Beggiatoa. C’est bien le cas 
sı l’on tient compte du nombre des especes. 
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Le tableau ci-dessous en donne une idee: 


Algues Br . 
sur bois Baregines Beggiatoa 


Infusoires 
Turbellaries 
Oligochetes 
Nematodes 
Grustaces 
Mollusques 
Acariens 
Araignees 
Myriapodes 
Gollemboles 
Orthopteres 
Dipteres 
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Sı le nombre des especes est plus faible dans les deux derniers 
milieux, probablement gräce A leur nature si sp6ciale, par contre 
la population intense des individus qui y vivent compense large- 
ment cette inferiorite. 

Il faut mentionner encore le röle que jouent les debris abandonn6s 
par ’homme. C’est peut-etre dans ce cas oü l’on voit le mieux le 
caractere ubiquiste de certaines especes, qui veritablement s’accom- 
modent de tout. Les tabacs, par exemple, abritent toute une faunule, 
composee comme nous l’avons vu, d’Infusoires, de Turbellaries, 
d’Oligochetes, de Nematodes et de larves d’un Diptere. La nicotine 
n’oppose aucun obstacle a l’utilisation de ces debris de cigares ou 
de cigarettes, constamment laves, ıl est vrai, par l’eau courante 
des rigoles. Le plus bel Actinophrys sol Ehrgb. que j’aie vu, le plus 
grand Mononchus brachyurıs Bütsch. que J’aie observ& provenaient 
de ce milieu. Un vieux cigare m’a donne une colonie de 20 Enchy- 
treides, qui ne se contentaient pas des feuilles superfieielles, mais 
avaient penetre au plus profond des enroulements. Peu a peu, 
ces amas de tabacs se desagregent, leur faune se rar6fie; a la fin, 
il n’en reste qu’un limon noirätre totalement azoique. D’autres 
cigares plus frais auront forme de nouveaux centres d’attraction. 

Au debut de ce chapitre, j’ai parle de l’importance de l’eau, et 
non de l’humidite. Cette derniere ne suflit pas; toutes les galeries 
sont humides dans les mines, mais toutes ne sont pas habitees. 
Les boisages, situes loin des infiltrations, se recouvrent uniquement 
de moisissures noires et des belles houppes blanches d’un Polypore, 
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vegetations qui sont la nourriture essentielle du seul vegetarien 
de ces endroits, le Coleoptere Mycetaea hirta Marsh., et sa larve. 

Les tables de la Tranchee du Bouillet sont parcourues par des 
centaines de Copeognathes, a l’exclusion de tout autre ötre vivant; 
ces Insectes semblent se repaitre des debris alımentaires abandonnes 
par les ouvriers. 

Enfin les latrines ont leur faune speciale, et c’est par centaines 
aussi que l’on voit sautiller les mouches Limosina heteroneura Holyd. 

Je mentionne &galement le röle enorme joue par les Bacteries 
et les Protozoaires. Ces etres inferieurs sont en eflfet a la base de 
l’alimentation d’etres plus eleves en organisation. De plus, ils sont 
importants aussi par leurs fonctions d’agents de transformation des 
matieres brutes inassimilables pour certaines especes (cellulose, 
par exemple) ou par leur action chimique sur les sulfates, a l’interieur 
des baregines. 

Il convient d’attenuer l’affirmation trop absolue de PRENANT: 
1953, page 74 ...« A l’obseurite, pas de vegetaux verts, ni d’algues 
capables de se nourrir, gräce a l’energie lumineuse, de matieres 
minerales. On n’y trouve que des Bact£ries, des plantes incolores, 
saprophytes ou parasites, et des anımaux, le tout se nourrissant en 
derniere analyse d’apports organiques venus de milieux e£claires. 
De tels apports sont precaires, et la faune strietement obscuricole 
comme celle des grottes et des cavernes, et surtout celle de la faune 
profonde oce&anique et lacustre, est generalement reduite. » Et plus 
loin (page 107): ...« La vegetation autotrophe etant exclue par 
l’obseurite, l’alimentation des animaux et des champignons repose, 
ete...» Pour qui a l’habitude de la faune cötiere marine, et c’est le 
cas de l’auteur, les milieux souterrains paraissent peu peuples. 
Mais nous venons de voir au chapitre precedent que ce n’est pas 
le cas a Bex. Sı l’on tient compte de la faible surface habitee par 
rapport aux roches azoiques (certains « territoires » se mesurent en 
effet en cm?!) on est au contraire frappe par la pullulation des 
especes qui s’y cantonnent. Et justement parce que, contrairement 
a l’opinion de PrEnAnT, une abondante flore autotrophe de Sulfo- 
bacteries et de Beggiatoa, favorisee par le milieu mineral particulier, 
peut s’y developper, formant ainsi un gros appoint d’aliments qui 
n’ont pas besoin d’ötre «importes ». 

On peut done affırmer que, ä de rares exceptions pres, les hötes 
des mines de Bex ne sont pas en tat d’inanition. Tout le prouve, 
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la grosseur des individus, leur fecondite, leur nombre. Il suffit aussi 
d’observer la vie intense qui se manifeste sous la loupe a l’examen 
d’un prelevement d’algues ou de baregines, pour se convaincere que 
s’il ya abondance de nourriture, il ya aussi abondance d’especes et 
d’individus. Certes, la « Jutte pour la Vie», contrairement ä l’opinion 
de Darwın et de PacKARD, existe la aussi; les anımaux de ces 
milieux ne sont pas plus favorises a cet egard que leurs congeneres 
du dehors. 

Enfin, je me permettrai encore une remarque au sujet de l’obser- 
vation de Denis (1950): «...Aussi paradoxal que cela paraisse, je 
considere la presence des proies comme d’importance negligeable 
pour la r6partition des Araignees... » J’ai examıne avee attention 
les dıvers habitats de Porrkomma proserpina Sim. et ne l’ai rencon- 
tree que la ol des matieres organiques permettaient le developpe- 
ment d’autres anımaux. Sur les roches tres humides, m&me ruisse- 
lantes, mais oü les autres groupes manquaient, il n’y avait pas trace 
d’Araignees. 


c) RÖLE DES FACTEURS PHYSIQUES ET CHIMIQUES 
DANS LA REPARTITION DES ESPECES 
(COURANTS, HUMIDITE, H,S, NaCl, CO,). 


Gourants. — Je n’ai pas trouve dans les galeries principales 
des animaux a appendices fortement developpes (Linopodes mota- 
torius L.. et Rhagıdia terricola C. L. Koch exceptes). Faut-il attribuer 
cette rarete a l’action des courants, qui empechent l’etablissement 
dans ces galeries des especes trop sensibles aux mouvements de l’air ? 
Si oui, les galeries laterales a air immobile, seraient devenues le lieu 
de refuge de ces memes especes. Or ce n'est pas le cas. C'est bien 
plutöt le fait de la constitution m&me de la faune examinee, nette- 
ment differente de la faune cavernicole, avec les modifieations qui 
lui sont propres (allongement des appendices dans le cas parti- 
eulier). 

En ce qui concerne les Araignees Porrhomma proserpina Sım., 
elles tissent leurs petites toiles n’importe ou, sans chercher ä les 
soustraire A l’action des courants, contrairement a ce qu’ä constate 
Denis (1930) pour d’autres especes. Pres des entrees, il est tout aussi 
impossible de discerner une orientation privilögi6e de la toile des 
Meta. 
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Mais de la a aflirmer, ainsı que le faıt Cuenor (op. cit), que les 
grottes A courants d’air sont inhabitees, il ya de la marge. JEANNEL 
est moins exelusif, et note la pauvrete «en troglobies surtout ». 
Peut-on, en ce qui nous concerne, assimiler les galeries des mines A 
des grottes ou bien la comparaison n’est-elle pas valable ?’ Cuenor 
(op. eit.) \ui-möme repond & la question, puisqu'il dit: «...Si je 
consacre un chapitre special aux galeries de mines, ce n’est pas 
que les conditions physiques different de celles des caves ou des 
grottes... >. 

Le courant d’air agit quelquefois plutöt en tant qu’agent de 
dessication et alors il est plus exact de parler de grottes seches 
seulement. L’exageration provient du fait, sur lequel j’ai insiste 
d6ja, de ne prendre en consideration que les Arthropodes, lorsqu’on 
parle de la faune cavernicole et de negliger les autres groupes, pour- 
tant fortement representes, mais dont l’etude a et@ moins poussee. 

On pourrait meme considerer, a Bex, les courants d’air comme 
des facteurs favorisant l’6tablissement de certaines especes; ıl en 
sera question au sujet de H,S. 


L’humidite. — Ilest inutile de repeter ce qui a ete dit au 
sujet de l’influence de ’humidite dans le peuplement des cavernes. 
Nous avons vu qu'elle est forte a Bex, mais qu’a elle seule, elle n’est 
pas suflisante pour assurer un peuplement massif. Les roches 
simplement humides, et elles le sont toutes, sont azoiques, si des 
formations vegetales ne s’y developpent. 


Hydrogene sulfure. — Les eaux sulfureuses les plus 
importantes sont celles de la galerie Sainte-Helene (5,6 mgr./l.), de la 
galerie du Bouillet entre Sainte-Helene et Saint-Pierre, et dureservoir 
du Coulat (20 mgr./l.). Ainsi que nous l’avons vu, elles sont fortement 
peuplees, et la presence de notables quantites d’hydrogene sulfure 
ne gene pas les Infusoires, Oligochetes et Nematodes qui y pullulent. 
Il est vraı que souvent ces eaux ne sont pas stagnantes, et que des 
apports d’eau douce d’infiltration les &purent sans cesse. Les divers 
auteurs ne semblent d’ailleurs pas d’accord au sujet de la toxicite 
de H,S. Selon Prenant (1933), ce gaz est toxique et... (p. 118) 
« Quelques anımaux, ..., supportent cependant des traces d’hydro- 
gene sulfure ». D’apres Cu£nor (1932), ce n’est pas la salure qui 
empeche la vie de se developper dans la mer Morte, mais, entre 
autres, la presence d’hydrogene sulfure. 
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Ges hypothöses se concilient d’ailleurs assez mal avec l’existence 
d’une faune sapropelique de certains milieux (vases en d6composi- 
tion, par exemple), ou l’aeration et le mouvement de l’eau sont 
encore plus faibles. 

Peut-on admettre que les Beggiatoa et les Bacteries sulfureuses 
captent partiellement le gaz inerimine ? Ou bien, l’a6ration due au 
courant d’air et les eaux de ruissellement incessantes qui inondent 
la surface des baregines, favorisent-elles l’existence d’une mince 
pellicule superficielle moins riche en gaz toxique, et dans laquelle 
rampent la majeure partie des hötes. 

En tous cas, il est eurieux de constater, et je l’ai releve au sujet 
des N6matodes, que ceux-ci, et avec eux les Oligochetes et les 
Acariens, sont plus abondants dans la galerie Sainte-Helene A eaux 
[ortement sulfureuses que dans la galerie prineipale adjacente. Je 
suppose que l’agitation plus faible de l’eau dans cette derniere rend 
compte de la difference de peuplement. La source du Coulat (20 
mgr./l.) ne m’a donne que de rares Monohystera dispar Bütsch. 
L’examen complet de cette source n’a pas encore 6t6 fait. ! 


Chlorure de sodium. — On connait toute une faune 
euryhaline qui supporte d’assez fortes concentrations en NaCl, et qui 
peut, sans grand danger, passer d’une concentration a une autre. 
ScHMipr (1913) a consacre un travail a la faune des eaux sal6es de 
Westphalie; il a capture une centaine d’especes (dont la moitie 
sont des Coleopteres et des Dipteres). Il a trouve que la faune 
diminue quand la concentration en NaCl augmente; la variation 
est representee dans le tableau ci-dessous: 


Concentration en NaCl Nature de la faune 


% NaCl <2%  Faune tres riche, surtout en especes haloxenes. 


de 23 10% Faune plus pauvre. Halophiles et halobies. 


% NaCl > 10% Plus que des halobies. 


20% Larves de Ephydra. 


590 TR 
22% Eaux azoiques. 


1 Voir encore, au sujet de H,S, le travail de ZIEGELMAYER W., annexe A 
la liste bibliographique pendant l’impression. 
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Parmi les groupes recoltes, les Protozoaires sont assez rares. 
Il n’a pas determine les Nömatodes. 

W. Scuneıper (1924) a examine les eaux d’Oldesloe (Holstein) 
au point de vue de leur peuplement en Nematodes, et a trouve 
7 especes d’eaux saumätres, dont aucune n’est represent6e a Bex. 
La teneur en sel &tait de 2%. 

Dans son dernier travail (1937), ıl cite 20 Nematodes habiıtant 
des eaux contenant moins de 0,5 gr./l. de Cl.. dont Monohystera 
dispar Bütsch., Mononchus macrostoma Bast., egalement repr6- 
sentes a Bex. 4 N&matodes ont ete r&coltes dans des eaux contenant 
16-17 gr./l. de Cl. 

Ce facteur chimique ne s’oppose done pas au peuplement des 
eaux salees de nos mines. 

Nous avons vu que les eaux de Bex, en dehors des reservoirs, 
contiennent de 1,5 gr./l. a 7 gr./l. de NaCl. (Pres de la sortie: 7 gr./l.; 
station 287: 1,5 gr./l.; Sainte-Helene: 5 gr./l.; Pompe Ansermet: 
7 gr./l.) Ces concentrations sont done tout ä fait compatibles avec 
la vie, et nous savons dejä que les eaux sulfureuses des environs de 
Sainte-Helene renferment une vingtaine d’especes. 

Ce dernier milieu est tout particulierement interessant par le 
fait qu’il contient ä la fois NaCl, H,S et que sa teneur en oxygene 
est extremement faible. 

Je n’ai trouve aucun organisme vivant dans les divers dessaloirs. 
Ceux-ci sont colores en rouge-brun, probablement par un sel de 
fer; le fond est souvent forme6 par un limon de coloration analogue. 
Ils degagent parfois une forte odeur d’iodoforme. Aucun ötre n’y 
vit, ce qui doit &tre attribu6e aux vidanges faites ä intervalles tres 


rapproch6s et qui ne permettent ä aucune espece anımale de s’y 
maintenir. 


Anhydride carbonique. — J’ai signale la teneur elevee 
en CO, de la galerie Saint-Louis. Celle-ci ne renferme aucun 6tre 
anımal. Les conduites en meleze qui la longent, portent un enduit 
gelatineux sale, oü le mieroscope a permis de deceler de nombreux 
Blastomycetes, Hyphomycetes et Spirilles. Le fait de ne trouver 
aucun animal en cet endroit, ne doit pas etre attribu6 a la presence 
de CO,, mais bien plutöt au manque de matiere organique. Les 
trones, vieux de plus d’un siecle, sont incrustes de sel et presque 
mineralises, done inattaquables. JEAnneEL, dans des grottes tout 
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aussi emploisonnees, a trouve des troglobies qui «ne semblaient 
pas genes le moins du monde >. 


d) CYCLE REPRODUCTEUR. 


IIn’y a que peu de choses ä ajouter a ce que j’ai 6erit A ce sujet 
en traitant les Nematodes. Tous les ordres se comportent de la 
meme maniere, les generations succedant les unes aux autres selon 
un rythme constant. 

Ainsi que HxATEWYTSCH, J’aı et& frappe par le nombre relative- 
ment faible de jeunes. Ge fait est-ıl dü precisement ä une activite 
reproductrice, non pas ralentie, mais « etiree » sur toute l’annee, 
au lieu d’&tre « concentree » sur une seule saison, Ja somme des 
jeunes restant egale dans les deux cas ? Ou bien la progeniture est- 
elle plus frequemment vietime des predateurs, dans un milieu 
strietement limite ou la lutte pour la vie est certainement intense ? 
En faveur de cette hypothese, je puis citer le nombre elev& de larves 
de Mycetaea hirta Marsh., dans l’ancien Dessaloir du Tresor, ou la 
[aune est pauvre, alors que sur les boisages de la galerie du Bouillet 
elles sont rares; elles sont peut-etre, dans cette derniere station, 
la proie de Lepthyphantes leprosus Ohl., d’Oniscus asellus L. et de 
Proterojulus fuscus Am St. en compagnie desquels elles vivent. 

Enfin, on peut admettre que les premiers stades du developpe- 
ment se passent dans des fissures inaccessibles aux chercheurs, 
comme c’est le cas pour de nombreux cavernicoles. 


e) L’INFLUENCE DE L’HOMME. 


Gette influence se fait sentir partout et chaque jour. Les equipes 
d’ouvriers et de visiteurs vont et viennent. Des röceptions et m&me 
des banquets ont Heu dans la Tranchee du Bouillet. L’eclairage 
eleetrique a penetre jusqu’au fond de l’exploitation et les lampes 
restent allumees des jours entiers, ce qui peut eloigner certains 
obscuricoles. Pres des machines, il y a des chiffons gras, et les 
debris de toute sorte assurent a de nombreux detritivores le gite 
et la nourriture. 

Cette action de l’homme est ä la fois favorisante et destructrice. 

Elle est destructrice par le fait que les conditions de vie sont 
constamment perturbees par les travaux de nettoyage; on brosse 
les poutraisons et on les debarrasse de leurs nombreux Polypores 


u 
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et des algues qui les recouvrent. Une fuite aceidentelle d’eau salde 
a-t-elle lieu, immediatement les Beggiatoa de la galerie principale 
sont detruits; cette destruction entraine celle de la faune qui en 
vit. Il faut quelques semaines pour que tout revienne Aa l’etat ante- 
rieur. En mars 1954, les anciennes eonduites de meleze du Bouillet 
ont &t& remplacees par des tuyaux de fonte, enduits de goudron. Ce 
dernier corps a pollue les eaux des canaux lat6raux, detruisant 
toute vie pour un mois. Ainsi que je l’aı signal6e au sujet des Dipteres, 
la fermeture de l’entree primitive du Bouillet a eu pour consequence 
l’augmentation notable de certains insectes (Limnobio, Lipso- 
Ihryx) et la disparition des Culex. Les especes trogloxenes ne 
s’egarent plus a l’interieur; le nombre des especes diminue, mais 
la tranquillite qui regne dans la galerie abandonnee determine une 
multiplication plus forte des obscuricoles. A la diminution dans le 
nombre des unites specifiques correspond ainsi une augmentation 
du nombre des individus troglophiles. 

L’influence est aussi favorisante. Les &entres d’attraction que 
forment les debris abandonnes par l’homme en sont la preuve. 
Le renouvellement des boisages entraine l’immigration passive des 
nouveaux hötes, qui ne feront peut-etre pas souche, mais seront 
remplaces constamment par de nouveaux arrıves, d’ou l’illusion 
d’une certaine continuite. C’est probablement le cas pour de nom- 
breux Acariens. Si ’homme perturbe certaines habitudes, s’ıl ne 
permet pas le developpement maximum de quelques especes, il 
favorise par contre l’entree de plusieurs autres. On assiste la au 
phenomene contraire a celui deerit plus haut: A un nombre d’indi- 
vidus moins grand correspond une quantite d’especes accrue. 

On pourrait interpreter ce fait autrement, en admettant que 
dans ce dernier cas, la lutte pour la vie est plus intense, ce qui 
influerait sur la densit& des populations; ä ce sujet, il est interessant 
de comparer les listes des Araignees capturees par Denis (op. cit.) 
dans les houilleres, par Legert A Bex, au milieu du XIX® siecle, 
et par moi-meme. DEnıs cite neuf especes, LEBERT cinq (je ne 
tiens pas compte de la faune des entrees), et moi-meme, je n’ai 
trouve, en profondeur que deux especes. I] semble done que, depuis 
les observations de LEBERT, il y ait eu un appauvrissement en 
Araignees. Quant ä Denis, il a inspecte des galeries recentes, r6- 
ouvertes depuis 10 ans. Le temps aurait-il fait ceuvre de selection ? 
A une invasion massive dans des couloirs jeunes encore, aurait 
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suceede peu ä peu une elimination des moins aptes A vivre dans ces 
nouvelles conditions ? Nous aurions A Bex une faune mieux « assise » 
et ayant trouve son equilibre definitif. Il faut cependant noter 
que la comparaison des salines avee les houilleres n’est pas absolu- 
ment valable, puisque dans les mines de charbon, perpetuellement 
en accroissement, l’immigration animale est plus active par suite 
de la demande continue de boisages nouveaux, ce qui n’est pas le 
cas a Bex. L’influence de ’homme, ce que JEANNEL reconnait 
egalement, n’est donc pas A negliger. 


f) MopDE DE PEUPLEMENT. 


Fut-il actif ou passif ? Je penche plutöt en faveur de la deuxieme 
maniere de voir, surtout pour ce qui concerne la faune profonde. 
Il est evident que pres des portes, il y a eu immigration active de 
Dipteres, Araignees, Collemboles, recherchant l’humidite et ’ombre; 
les especes rhizophages des terrains morainiques au-dessus des 
entrees, ont suivi les racines qui penetrent jusque dans la galerie. 
Il s’agit dans ce cas surtout des Vers. Peut-ötre est-il possible 
d’admettre la penetration des Crustaces, Moraria varica Graet., 
par exemple, par les fissures du sol. J’ai deja dit ailleurs ce que je 
pense de ce dernier mode de peuplement. 

Mais j’ai bien davantage l’impression que la grosse majorit& des 
hötes ont et6 entraines passivement. Les occasions ne manquent 
pas. Il a deja et question plus haut du röle de l’homme ä cet egard 
et les visiteurs des mines viennent souvent de loin. La presence de 
Copeognathes dans la tranchee du Bouillet s’explique aisement, si 
l’on songe que de nombreuses caisses de bouteilles, contenant aussi 
de la paille, ont &t@ amene&es la, apres avoir sejourne dans des caves 
ou des pressoir sombres. Les courants d’air ne me paraissent pas 
assez forts pour entrainer des Insectes ailes. Un röle important 
enfin, doit 6tre attribue aux eaux qui penetrent dans les galeries, 
soit qu’on les y ait amenees pour les besoins de l’exploitation, soit 
que, d’origine meteorique, elles degouttent dans les puits (Bey de la 
Golisse, Puits du Jour), soit enfin qu’elles proviennent d’irruptions 
accidentelles de la Gryonne, telle ’inondation de 1895. La grosse 
roue hydraulique du baron de Beust, installee au XV III® siecle au bas 
du Puits du Jour, 6tait certainement müe par les eaux superficielles 
des ruisseaux voisins, qui auront amene bon nombre d’esp£ces. 
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C’est done l’immigration passive qui semble &tre la regle ici. 
En eflet, entre la partie initiale de la galerie du Bouillet et la 
station 350, situge A plusieurs centaines de metres de profondeur, 
je n’ai trouve aucun animal. Si la pen6tration a et& autrefois active, 
iln’y a pas de raison pour qu’elle ne se continue pas de nos jours 
et nous devrions encore l’observer. Il va sans dire qu’une espece 
une fois introduite et acclimatee, peut se repandre activement A 
Pinterieur, ä condition que les territoires habitables ne soient pas 
trop eloignes les uns des autres. 

Je ne crois done pas qu’il soit necessaire d’avoir recours aux 
tropismes, tactismes et autres modes d’attraction qu’on pourrait 
invoquer pour expliquer un phenomene en realite tres simple, 
dans le cas 6tudie. 


g) CARACTERES ADAPTATIFS. 


Il est inutile de r6p6ter iei ce que nous pouvons lire dans toutes 
les publications concernant la faune cavernicole, et möme dans les 
traites elementaires de zoologie, au sujet de l’influence du milieu 
souterrain, et de ses repercussions sur la pigmentation, le developpe- 
ment des yeux, la longueur des appendices, la physogastrie, ou 
bien sur la vie elle-möme des hötes des cavernes, sur leur cycle vital, 
leur reproduction, leur fecondite. 

Je dois dire d’emblee que je n’ai trouve aucune espece dont on 
puisse affirmer la modification sous l’influence du milieu. 

Les Crustaces, dont les adaptations a la vie cavernicole sont 
nombreuses, n’ont rien revele de special. Paracyelops fimbriatus 
Graet. a le pigment oculaire normalement developpe. 

Oniscus asellus L. ne porte pas trace de modifications pigmentaires. 

Les Acariens Linopodes motatorius L. et Rhagidia terricola 
C. L. Koch presentent leur coloration laiteuse typique. 

Les Collemboles, compares a leurs congeneres de l’exterieur, ne 
presentent rien de particulier. Selon JEAnNEL, les exemplaires 
cavernicoles d’Hypogastrura purpurascens Lubb. sont d’un violet 
attenue. Les exemplaires de Bex, qu’ils proviennent des entrees 
ou de la profondeur (station 304) sont de teinte variable, le nombre 
des individus fonces l’emportant sur celui des individus päles, sans 
qu’il soit possible toutefois de rattacher cette variabilite a la situa- 
tion, plus ou moins profonde, des stations de capture. 
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Le Myriapode Proterojulus fuscus Am St. est fonce, avec des 
veux bien developpes. 

Les Copeognathes, deja depigmentes A l’ordinaire, ne presentent 
pas la moindre atrophie des yeux. 

De meme, je n’ai rien a signaler aA propos des Dipteres. Les ailes 
sont normales, les yeux bien conformes et la facult& de vol (chez 
Neosciara, Psychoda et Limosina) n’est pas plus faible qu’ä l’exte- 
rieur. 

Je me suis attache plus specialement a l’etude de Porrhomma 
proserpina Sim., la grande quantite d’individus captures permettant 
une comparaison approfondie. Ges Araignees ont ete classees suivant 
la profondeur de la station oü elles ont &te trouvees. Voici le 
tableau resumant 


mes observations: 


Station Plz Sexe Yeux Thorax os Pattes 

| Entree | 1-10 m. | Mäle Normaux Fonce Ivoire | Jaunes 
| ' Femelle » » ») » 
| 304 500 m. )) )) , » » » 
) » » » » 
)) | » Gris-olivätre » » 
) » Jaune » » 
) ) Brun-noir » » 
2 » Gris-olivätre )) » 
) | » Jaune ) » 
» » » » » 
) )) Gris-olivätre » » 
| Mäle » » ) » 
| » | )) Brun-noir )) » 
' 289 | 1000 m. | Femelle ) Fonce ) » 
| | ») )) » Noir » 
289 1000 m. ) | ) ) Ivoire » 
» | » Jaune » » 
)) | » » » » 
)) | » » » » 
) » Fonce » » 
Mäle ») » » » 
' 309 1500 m. , Femelle » Jaune )) » 
| » | » » » » 
| )) » » » » 
» )) )) » » 
)) )) » » » 
N » | » » » » 
| Mäles | ) » » » 
| » ) Fonce » )) 
310 1500 m. | Femelle ) ) » ) 


Ainsi qu’on peut le voir, toutes ces Araignees ont les yeux bien 
developp6s et n’appartiennent m&me pas ä la forme myops Fage. 


; 
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Leur pigmentation est variable, allant de la couleur ivoire au brun 
trös fone6, et elle n’est pas fonetion de la profondeur. On ne peut 
observer aucune gradation permettant de suivre influence de plus 
en plus forte de tel ou tel faeteur (temperature en partieulier). 
Hnarewyrscn a d’ailleurs fait les m&mes constatations sur l’espece 
voisine P. thorelli Herm. 

Par contre, Denis (op. cit.) a observe specialement Lessertia 
dentichelis Sim. Les individus vivant dans des galeries abandonne6es 
et privees de toute immigration depuis 1923, ont montre une 
depigmentation plus forte que ceux rencontres dans les endroits 
exploites A partir de 1928 seulement. La depigmentation se serait 
done produite depuis 1923 et serait due a l’obseurite. La complexite 
du probleme ne permet toutefois pas a l’auteur d’etre trop aflirmatif. 
Sans doute la nature du pigment intervient-elle aussi, et toutes les 
especes ne sont-elles pas egalement aflfeetees par un facteur externe, 
dont l’action est certainement purement phenotypique. 

Faces (1931), se basant sur les experiences de VERNE et 
LEGENDRE, qui considerent la melanogenese comme un phenomene 
d’oxydation, admet: que les oxydases sont inhibees par la tem- 
perature basse et l’obscurite des cavernes. Mais, d’autre part, 
MAYER et PLANTEFOL aflırment que chez les vegetaux, les oxyda- 
tions diminuent quand l’humidite augmente. Ainsi la temperature 
relativement elevee qui regne au Bouillet vers 1500 metres de 
profondeur (15-16°) devrait favoriser la pigmentation, que l’humi- 
dit& qui regne en ce m&me endroit entraverait, au contraire. 

HNATEWYTSCH, interesse par la pigmentation de la Limace 
Arion subfuscus Drap. vivant dans les mines qu'il a explorees, a 
soumis des elevages a certaines conditions de temperature et 
d’eclairement, imitant en cela Sımrorn. Il montre que la basse 
temperature des galeries examinees (10-11°) favorise la formation 
du pigment noir et inhibe celle du pigment rouge... 

Comment concilier ces diverses theories et observations ? Nous 
avons la une somme d’interactions, dont on ne peut que constater 
l’effet global, sans pouvoir determiner ce qui est dü a chaque 
facteur en particulier. 

En ce qui concerne mon materiel, il semblerait que lumiere, 
temperature, humidite et peut-etre aussi regime alımentaire etant 
constants et les m&mes pour tous, l’action, si elle est due a l’un ou 
l’autre de ces facteurs, devrait &tre aussi pour tous la me&me. 
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Si logique que ce raisonnement paraisse, il fait pourtant abstraction 
d’une donnee importante, la sensibilite specifique ou individuelle. 
Les variations observees dans certains cas peuvent aussi relever 
d’un mecanisme non lamarekien: par exemple l’apparition de mu- 
tations plus ou moins pigmentees. En l’absence d’elevages syste- 
matiques diflicilement realisables, cette hypothese demeure pure- 
ment conjecturable. 

Je n’ai pas constate l’existence de races locales, dues a l’amixie 
d’ailleurs relative, et ıl n’est pas possible d’analyser d’eventuelles 
differences sexuelles, etant donn& le nombre peu eleve de mäles 
dans nombreux groupes. 

Pour ce qui est des modes de vie, j’ai expose ailleurs les observa- 
tions faites au sujet de la constance climatique et de ses incidences 
sur le eycle reproducteur des Nematodes et de l’Acarien Rhizo- 
glyphus echinopus F. & R. Quant a la fecondite et A l’indice sexuel 
(etudies chez les Nematodes) ils paraissent etre fonction de la 
constitution hereditaire et du regime alimentaire et subiraient par 
consequent les m&mes variations ä l’exterieur. Les conditions 
physiques du domaine souterrain n’affeetent pas, semble-t-il, des 
ötres sı plastiques a l’6gard de la diversite des milieux. 

Enfin, ıl est impossible d’admettre l’ısolement de la faune en 
question, car de nouveaux apports de l’exterieur empechent une 
sögregation totale et ramenent les formes a la moyenne habituelle. 

En resume, je n’ai observe aucune modification essentielle due au 
milieu. La faune des mines vit parfaitement bien, sans quelle ait 
et6 dans l’obligation de se modifier en quoi que ce soit a la suite de 
conditions nouvelles. Nous n’assistons a aucune transformation 
actuelle due au milieu, et il n’est m&me pas necessaire d’expliquer 
un phenom£ne qui n’a pas pu etre observe. Tout se passe comme sı 
la faune des mines etait « preadaptee » avant son entr6e dans le 
domaine souterrain. Parmi les nombreuses especes de l’exterieur, 
seules un certain nombre de mutations ont reussi, gräce A leur 
constitution sp6ciale, physiologique ou morphologique, a subsister 
dans le nouveau milieu. Le domaine souterrain a agi comme 
« filtre ». C’est la theorie de la preadaptation de CUENOT, encore 
qu’il ne faille pas « denaturer sa signification en lui donnant le 
sens ridieule d’une sorte de prevision de conditions qui pourraient 
un jour se trouver realisees » (GUYENOT, op. cü.). 

De son cöte, Ragaun (1922, 1928) estime avec raison que ce 


LA FAUNE DES MINES DE BEX 709 


n’est pas en aflirmant qu’une espece est preadaptee que l’on a 
resolu la question. Gelle-cı reste entiere. Son argumentation n'a 
qu’un defaut, e’est de ne tenir compte que de la moitie de ’hypo- 
these ci-dessus, et de negliger sciemment la tentative d’explication 
propos6e par CVENOT, soit le mutationisme. Nous savons d’ailleurs 
que RABAUD repugne A recourir A ce processus &volutif. Mais que 
propose-t-il a son tour ? Selon lui, un anımal peut vivre dans un 
nouveau milieu sı sa constitution permet l’&tablissement d’echanges 
avec ce milieu, echanges compatibles avec la vie. Cette relation 
«organisme x milieu » est la pierre d’angle de tout son systeme. 
Au fond que signifie-t-elle, sinon que de par sa constitution m&me, 
un anımal est deja pret a son nouveau genre de vie ? Dire qu’un 
etre est adapte, preadapte, capable de vivre, c’est exprimer sous des 
formes tres voisines la m&me ignorance. RaBAunp a eu le merite 
de serrer le probleöme de pres en tentant de le placer sur le plan 
physico-chimique. Mais la encore il suflit d’&voquer les contradic- 
tions auxquelles on aboutit en essayant d’interpreter la melano- 
genese A la lumiere de diverses hypotheses physiques ou chimiques 
et des observations faites. Il serait temeraire toutefois de negliger 
cette tentative d’explication, bien que pour le moment, nos con- 
naissances dans le domaine de la constitution des etres vivants 
soient si fragmentaires que nous n’en pouvons tirer une explication 
generale. Cet auteur admet en outre qu’ensuite des nouveaux 
echanges £&tablis, des modifications morphologiques suceederont 
aux changements physiologiques initiaux. 

Ces modifications, sı elles se produisent, nous ne pouvons admettre 
qu’elles soient necessaires (ceci en accord avec RABAUD) puisque 
nos immigres ont manifeste d’emblee un degr&e d’« adaptation » 
satisfaisant aux conditions nouvelles. Quelle que soit la valeur que 
l’on attribue a ces modifications, qu’on les considere comme neces- 
saires ou indifferentes, il n’en resulte pas moins qu’en suivant 
RaBAUD, nous en arriverions A la notion d’especes en perp6tuelle 
transformation; d’especes sans grande stabilite, ce qui est en contra- 
dietion flagrante avec la remarquable fixite que demontre le monde 
anıme. N’oublions pas que le seul processus &evolutif qui nous soit 
connu est la mutation. 

Peut-on etendre ce raisonnement A la faune cavernicole vraie, 
specialement aux troglobies ? 

Il est permis de supposer qu’autrefois le peuplement des cavernes 
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s’est opere de la meme facon que celui des mines. Si l’influence du 
milieu ne se fait pas sentir dans ce dernier cas, je ne vois pas 
pourquoi elle aurait ete agissante il y a quelques milliers de siecles. 
Les propriet6s de la matiere vivante auraient-elles chang& depuis 
lors ? 

Les lamarekiens objecteront que les durees humaines sur lesquelles 
portent nos observations sont peu de chose ä l’echelle des £res 
geologiques et feront appel au facteur «Temps». Bien que cette 
objeetion soit lögitime, ils ne sortent pas du domaine de la specula- 
tion philosophique, et n’apportent A l’appui de leurs idees aucun 
fait observ& direetement. 

Enfin, pourquoi la faune si speciale des « guanobies » 
echappe-t-elle completement a l’action des facteurs du milieu 
souterrain ? JEANNEL note la surprise des biologistes en face de 
cette constatation. La faune du guano, selon cet auteur, est attiree 
surtout par immense amas de nourriture, et non par l’'humidite, 
la temperature ou l’obscurite. Elle subit le milieu plutöt qu’elle ne 
le recherche, comme c’est le cas pour les veritables troglobies. Peut- 
on admettre que les guanobies, strietement inf&odes aux Chauves- 
souris, aient penetre dans les cavernes bien apres les troglobies, plus 
anciens, et que le nouveau milieu n’a pas eu le temps d’agir ? Il ne 
semble pas que ce soit l’opinion de JEANNEL: «...lls (les guanobies) 
pourraient vivre au dehors s’ils y trouvaient le guano. Dans les 
grottes, l’impossibilite de voir est pour eux sans importance, et ne 
developpe aucune compensation: ils vivent plonges dans immense 
amas de nourriture! On s’explique qu'ils n’eprouvent aucune 
influence modificatrice de la part des facteurs du milieu caver- 
nicole » (op. eit., p. 63). Pourquoi cette caste de privilegies, qui 
subit un milieu tout en echappant a son action habituelle ? 

Comme je l’indiquais tout A l’heure, la seule explication possible 
doit tre basee sur l’apparition de mutations, lesquelles ont pu se 
produire, soit avant l’invasion du domaine souterrain, realısant 
ainsi une veritable preadaptation, soit, au contraire, chez des etres 
dejä installös dans l’habitat nouveau. Dans le premier cas, j’aı 
parl& de preadaptation, consecutive A une mutation, ce qui nous 
ramene aux idees de GUENOT. 

C’est la raison pour laquelle je me rallierai volontiers a cette 
derniere tentative d’explication, qui cadre le mieux avec ce qu’on 
peut observer dans le peuplement actuel des mines. On m’objeetera 
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que je n’ai observe aucune mutation, a moins que les Nematodes 
deerits par HnATEwYTscH et par moi-meme ne presentent preei- 
sement des formes nouvelles. Mais je n’ai pas observ@ non plus de 
modifications dues au milieu. Et de ces deux processus &volutils 
auxquels nous faisons appel, mutations et influence du milieu, le 
premier seul est prouv6 d’une facon irrefutable; il est logique que 
jeessaie d’en tenir compte dans le cas particulier de la faune sou- 
terraine. 

Il est curieux de signaler que LEBERT avait deja une opinion 
assez analogue ä celle que je defends. Les visites aux mines de Bex 
l’avaient egalement induit A philosopher quelque peu. Il ne pouvait 
admettre l’action exclusive du milieu pour provoquer l’albinisme 
ou la eecite des Araignees. Il avait l’intuition bien nette d’une ten- 
dance interne ä ces modifications, tendances que les nouvelles condi- 
tions de vie souterraine ne pourraient qu’accentuer. 


£ 
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E) CONCLUSIONS 


Elles sont sur beaucoup de points conformes Aa celles de 
HnAaTEwYTScH, que l’on pourrait transerire iecı sans les modifier 
sensiblement, ceci bien que nous ayons travaille independamment 
l’un de l’autre, que mes observations fussent terminees et ma posi- 
tion prise lorsque j’eus connaissance de son travail. 


1° Les mines de Bex sont assez richement peuplees. 


2° Elles renferment (Coulat, Fondement, Vaux y compris): 
33 Protozoaires, des Turbellaries, des Oligochetes et des Rotateurs 
en nombre indetermine, 28 Nematodes, 1 Gasteropode, 3 Crustaces, 
1 Isopode, 5 Arachnides, 2 Opilions, 15 Acariens, 1 Diplopode, 
1 Tardigrade, 1 Thysanoure, 6 Collemboles, 4 CGope6ognathes, 
1 Hemiptere (?), 2 Goleopteres, 7 Dipteres, 1 Aphaniptere, 1 Amphi- 
bien et 2 Mammiferes, soit environ 120 especes. Certaines d’entre 
elles sont tres abondamment representees (Infusoires, Oligochetes, 
Nömatodes). Les Nömatodes semblent jouer dans le domaine sou- 
terrain un röle que l’on a sous-estime jusqu’a ces dernieres annees. 


3° Les Oligochetes, les Turbellaries et les Rotateurs restent ä 
etudier. 

4° Il est tres difficile de donner a la classification en Troglobies, 
Troglophiles et Trogloxenes une valeur absolue. Beaucoup d’especes 
sont nettement ubiquistes ou indifferentes au milieu physique. 


5° La nature physique du sol, et peut-etre la composition de 
la faune souterraine regionale, expliquent la pauvrete en especes 
troglobies. 


6° La nourriture, plus que les conditions physiques, parait etre 
determinante dans le peuplement des mines, surtout en ce qui 
concerne les Vers. 


7° Cette nourriture est tres abondante et constitue 4 regimes 
prineipaux: 

a) les algues sur boisages, abritant environ 50 especes; 

b) les baregines, avec 20 especes environ; 

c) les eaux sulfureuses et legerement salees, A Deggiatoa, avec 

25 especes environ; 

d) les debris vegetaux (tabac en partieulier) avec 20 especes 

environ. 
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80 Partout oü il y a des substances organiques, j’ai capture des 
ötre vivants. Seules les roches sans infiltrations d’eau et les eaux 
fortement salees sont inhabit6es. 

90 Si quelques especes s’accommodent de tout, d’autres restent 
strietement liees a un milieu determine. 


10° La presence de H,S n’exclut pas la vie animale. 


11° Les galeries A CO, sont azoiques, ce qui est dü non a la 
presence de ce gaz mais plutöt A l’absence de nourriture. 


12° L’influence de ’Homme agit autant dans un sens favorable 
au peuplement que dans le sens contraire. 


13° Le milieu, dans les conditions ou j’ai pu l’observer, ne produit 
aucune des modifications somatiques qui caracterisent la faune 
cavernicole vraie. 


14° Par contre, le nouveau genre de vie a modifie le cycle re- 
producteur, en l’etendant ä toute l’annee. Peut-£tre faut-il chercher 
dans ce phenomene la cause d’une föcondit6 en apparence plus 
faible ? 

15° Le genre de vie, les facteurs physiques et la nourriture n’ont 
pas d’influence sur la sexualit& des Nematodes. Les caracteres 
fondamentaux (bisexualite, parthenogenese), probablement modi- 
fiables par mutation, ont subsiste malgre le grand nombre de gen6- 
rations qui se sont succede pendant 1 & 2 siecles, et cela dans 
des conditions tres stables. La nourriture a tout au plus aflecte 
des manifestations secondaires, telles que le nombre des mäles 
chez Rhabditis oxycerca de Man et peut-etre la rapidite du develop- 
pement chez Rhizoglyphus echinopus F. & R. Il est possible que ces 
dernieres modifications soient reversibles. 


16° La «lutte pour la Vie» est aussi brutale dans le domaine 
souterrain que partout ailleurs. 


170 La faune des cavernes artificielles ne comprend, a quelques 
exceptions pres, que des especes banales qui y vivent depuis plu- 
sieurs siecles sans subir aucune modification. Les observations 
faites tendent a denier au milieu toute action morphogene et 
sont explicables dans le cadre de la theorie mutationiste. 


Aigle, juin 1930-janvier 1938. 
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I. EINLEITUNG. 


A. Geschichtlicher Überblick und Problemstellung. 


Zu den Hydracarinen oder Wassermilben werden heute diejenigen 
Milben gerechnet, deren Imagines dauernd im Wasser leben. Die 
Einteilung in Land- und Wassermilben ist jedoch für den Syste- 
matiker sehr unbefriedigend, denn es ist schon längstens bekannt, 
dass die Hydracarınen polyphyletischen Ursprungs sind. Das 
Wasser hat aber als Lebensraum auf diese Tiere so eingewirkt, 
dass eine scheinbar einheitliche Gruppe entstanden ist. Diese hat 
schon früh das Interesse der Zoologen auf sich gelenkt, und so sind 
die Hydracarinen heute die am besten untersuchte Gruppe unter 
den Acarinen. Zahlreiche Arbeiten beschreibend-morphologischer 
Art haben uns wertvolle Zusammenhänge über die Systematik 
dieser Tiere aufdecken lassen. Aber auch ökologische und bio- 
logische Beobachtungen liegen schon in einer beträchtlichen Zahl 
vor und gestatten uns, wichtige Schlüsse über die Verbreitung und 
Lebensweise der Wassermilben zu ziehen. Dagegen ist die Anatomie 
sehr wenig berücksichtigt worden, und es gibt bis heute nur sieben 
Arbeiten, die sich eingehend mit anatomischen und histologischen 
Fragen beschäftigen. Es sind dies die Arbeiten von A. CRONEBERG 
(1878), R. von ScHaug (1888), A. D. MıcHaeu (1895), H. PoLLoOcK 
(1898), Sig Tuor (1903), O. Lunperap (1930) und U. ScHhMipT 
(1936). Diese Autoren, haben sich, mit Ausnahme von THoRr, vor 
allem mit der Untersuchung einer Art beschäftigt, und nur der 
schwedische Forscher hat 1903 versucht, in seinem zusammen- 
fassenden Werk: „Recherches sur l’anatomie comparee des 
acariens prostigmatiques“ einen Überblick über die damaligen 
anatomischen Kenntnisse zu geben. Da seit 1903 nur zwei weitere 
Untersuchungen über Wassermilben (einer Untergruppe der 
prostigmatischen Milben !) durchgeführt worden sind, so muss 
man sich in den meisten Fällen auf die Angaben Tnors stützen. 
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Die vorliegende Abhandlung über die Verdauung der Hydra- 
carınen wurde aus folgenden Gründen durchgeführt: Im Jahre 
1926 publizierte MırLLor seine wertvollen Ergebnisse über die 
Histophysiologie der Spinnen (contribution a l’histophysiologie 
des Araneides) und beschrieb dabei ın vorbildlicher Weise die 
Verdauungsvorgänge dieser Tiere. Es erschien daher als eine 
interessante Aufgabe, diese Beobachtungen zu verwerten, und eine 
ähnliche Untersuchung an anderen Vertretern der Arachnoidea 
durchzuführen. Dass dabei gerade die Hydracarinen als Versuchs- 
tiere verwendet wurden, hatte seinen Grund darin, dass C.WALTER als 
Spezialist dieser Tiergruppe sich mit seinen vielfachen Erfahrungen 
zur Verfügung stellte und so über die anfänglichen Schwierigkeiten 
des Bestimmens ete. hinweghalf. 

Ursprünglich lag die Absicht vor, die Verdauung bei möglichst 
vielen Vertretern der Wassermilben zu untersuchen und sich in 
anatomischen Fragen auf die Beobachtungen von THor zu stützen. 
Es zeigte sich jedoch bald, dass die Morphologie des Mitteldarms 
nicht durchwegs so gründlich erforscht war, wie dies die Arbeit 
von Tnor hatte vermuten lassen. Darum wurden im Laufe von 
fünf Jahren zahlreiche Hydracarınen-Spezies auf die Gestalt ihres 
Darms hin untersucht. Da die Ergebnisse dieser Untersuchung 
mit dem Verdauungsproblem nichts zu tun haben, so werden sie 
erst später in einer besonderen Arbeit veröffentlicht. Das gesteckte 
Ziel aber, die Verdauung möglichst vieler Arten zu erforschen, 
erwies sich bald wegen gewisser technischer Fragen als unerreichbar 
und so wurde versucht, die Verdauungsvorgänge nur an zwei 
Arten so weit als möglich abzuklären. Dabei wurde darauf geachtet, 
vor allem die histologischen Vorgänge in Mitteldarm, Speichel- 
drüsen und Exkretionsorgan zu beschreiben. Die eytologischen 
Einzelheiten konnten nur soweit berücksichtigt werden, als sie für 
die Deutung wichtiger Funktionsstadien benötigt wurden. Auf die 
Durchführung physiologisch-chemischer Untersuchungen musste 
zum voraus verzichtet werden, da die Kleinheit der Versuchstiere 
keine solche Versuche zulässt. 

Die vorliegende Dissertation entstand in der Zoologischen 
Anstalt der Universität Basel unter der Leitung von Herrn Prof. 
Dr. A. Portmann. Es ist für mich eine angenehme Pflicht, ihm 
für das rege Interesse, das er meiner Arbeit entgegenbrachte, 
herzlich zu danken. Aber auch Herrn Prof. Dr. E. HanpscHın 
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möchte ich für seine zahlreichen, wertvollen Ratschläge meinen 
besten Dank aussprechen. Ferner bin ich auch Herrn Dr. GC. WALTER 
für seine Bemühungen zu vielem Dank verpflichtet. 


B. Material und Technik. 


Das Material wurde zum grössten Teil in der nächsten Umgebung 
Basels gesammelt, wobei sich die Dissertation WALrErs (1907): 
Die Hydracarinen der Schweiz als sehr nützlich erwies. Für das 
Bestimmen der Tiere wurden die Bestimmungstabellen von VIETS 
(1929 und 1936) benützt. 

Von den zahlreichen verwendeten Fixierungsmethoden ergaben 
die Gemische nach ZENKER, Duposco-BrazıL aınd FLEMMING die 
besten Resultate. Die Schnitte wurden nach verschiedenen Metho- 
den gefärbt. Die besten Erfahrungen wurden dabei mit der 
Mırror-Färbung gemacht. Da diese Färbemethode nur sehr wenig 
bekannt sein düfte, und da die Methode bei Wassermilben etwas 
modifiziert werden musste, so soll die genaue Färbevorschrift hier 
angegeben werden: 


Färben mit Hämalaun. 

Wässern in Leitungswasser. 

Färben mit Säurefuchsin (2% in 40% Alkohol), 10 Min. 
Abspülen in Leitungswasser. 

. Färben in Metanylgelb (gesättigte Lösung), 10 Min. 

. Färben in Lichtgrün (0,25%), 2-10 Sek. 

Differenzieren ın 95%, Alkohol. 

Absoluter Alkohol-Xylol-Kanadabalsam. 


onıoupomne 
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Il. BIOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN, ZUCHT UND 


VERSUCHSANORDNUNGEN. 


Wenn die Verdauung irgend einer Tierart genau verfolgt werden 
soll, so ist es unbedingt notwendig, dass eine grosse Zahl von 
Versuchstieren zur Verfügung steht. Im Laufe der vorliegenden 
Untersuchung konzentrierte sich das Interesse vor allem auf 
zwei Wassermilben-Arten, nämlich auf Hygrobates longıipalpis 
(Herm.) und Limnesia koenikei (Piers.). Die Vertreter dieser 
beiden Arten fanden sich in zwei Weihern in der näheren Umge- 
bung Basels immer in grosser Zahl und liessen sich, was weiter 
sehr wichtig ist, leicht füttern. Eine dritte Art, Teutonia cometes 
(Koch) (früher unter dem Namen Teutonia primaria) wurde nur 
für einige wenige Kontrollversuche verwendet. Sie musste darum 
ausgeschaltet werden, weil sie nur im Herbst im Laufe zweier 
Monate in grösserer Zahl gefunden werden konnte, während die 
beiden ersten Versuchstiere zu jeder Jahreszeit gefangen werden 
konnten. Neben diesen drei Arten wurden mit Hilfe eines Plankton- 
Netzes in weitaus geringerer Zahl Exemplare der folgenden Spezies 
aus den Weihern gefischt: Pionacercus leuckarti (Piers.), Piona 
discrepans (Koen.), Brachypoda versicolor (Müll.), Neumania limosa 
(Koch), Hydrochoreutes krameri (Piers.) und Forelia liliacea (Müll.). 
Nach jedem Fang wurden die einzelnen Arten aussortiert, wobei 
für die Fütterungsversuche nur die Exemplare der oben erwähnten 
Versuchstiere weiter beobachtet wurden. 

Bei der Lebendbeobachtung unter dem Mikroskop lässt sich 
Limnesia koenikei in der Dorsalansicht ohne weiteres bestimmen, 
denn von sämtlichen in den beiden Weihern gefundenen Wasser- 
milben ist die Gattung Limnesia die einzige, bei der die beiden 
Augen jeder Seite deutlich voneinander getrennt sind. Ein zweites 
Kriterium für die Limnesia-Arten sind die für die Gattung so 
typisch gebauten Hautdrüsen, die bei der darauffolgenden histo- 
logischen Untersuchung beinahe auf jedem Schnitt nachzuweisen 
sind (Abb. Aa und b). Das zweite Versuchstier, Hygrobates longt- 
palpis kann durch den Bau der Epimeren und durch die Anordnung 
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der Genitalnäpfe ebenfalls sofort eindeutig bestimmt werden, 
sodass eine Verwechslung der Arten nicht möglich ist. 

Da für die Beobachtung der Verdauungsvorgänge die Stufen- 
untersuchungen einzusetzen haben (vergleiche Hırscn 1915), so 
muss vorerst ein für alle Tiere mehr oder weniger gemeinsames 
Anfangsstadium gesucht werden. Ein solches Stadium ist der 
Zustand des Hungerns. Es kann später gezeigt werden, dass bei 
allen Versuchstieren nach einem achttägigen Hungern die Eiweiss- 
reserven im Darmepithel aufgebraucht sind, dass dagegen die 
Speicheldrüsen maximal angefüllt sind. Werden die Tiere ın 
diesem Zustand gefüttert, so ist uns, was wenigstens den Eiweiss- 
stoffwechsel anbetrifft, die Gewissheit gegeben, dass die darauf- 
folgenden Stadien weitgehend miteinander verglichen werden 
dürfen. Es muss schon hier mit allem Nachdruck darauf auf- 
merksam gemacht werden, dass bei der Verdauung grössere 
individuelle Schwankungen vorkommen. Diese hängen ab: 1. vom 
Alter der Versuchstiere (jüngere Tiere verdauen viel rascher als 
ältere), 2. von der Menge des Reservefettes (siehe weiter unten) 
und 3. von der Menge der aufgenommenen Nahrung (Grösse der 
Beute etec.). 

Die beiden Arten greifen ihre eigenen Artgenossen nicht an, und 
so können die Tiere ın grösserer Zahl bei normaler Zimmertempe- 
ratur in Glasgefässen gehalten werden. Es hat sich bei den Hunger- 
versuchen bald herausgestellt, dass der anfänglich täglich durch- 
geführte Wasserwechsel gar nicht notwendig ist, denn beide Arten 
leben nach vier Wochen immer noch im gleichen Wasser, ohne 
dass nur ein Tier eingeht. Eine Ausnahme bilden einzig die reifen 
Weibchen von Hygrobates longipalpis, die nach der Eiablage meist 
sofort eingehen. Da sie nur in Ausnahmefällen Insektenlarven 
anfallen und aussaugen, sind sie für die Stufenuntersuchungen 
immer ausgeschaltet worden. 

Die beiden Arten sind sehr widerstandsfähig. Hygrobates longi- 
palpis hält eine Hungerperiode bis zu einem Monat aus, Limnesia 
koenikei bis zu drei Monaten (die quellbewohnende Hydracarıne 
Panisus michaeli (Koen.) sogar sechs Monate !). Für die Fütterungs- 
versuche sind solche extreme Hungertiere nie verwendet worden, 
da für die histologische Untersuchung der Vorgänge im Darmepithel 
genaue Zeitangaben über Beginn der Fütterung, Dauer des Saugens 
und Zeitpunkt der Fixierung notwendig sind, und diese extremen 
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Hungertiere nicht sofort mit dem Saugen beginnen (die Beute 
wird manchmal erst nach einigen Tagen angefallen). 

Als Futtertiere sind für alle Hauptversuche immer nur die 
Larven der Ephemeride Cloeon dipterum (L.) verwendet worden 
und nur in wenigen Vergleichsfällen Fliegen- oder Chironomiden- 
Larven. Tubifex, Daphnien und andere Entomostracen werden 
von keinem der Versuchstiere angenommen. Sämtliche Versuche 
sınd auf die folgende Art durchgeführt worden: Eine Ephemeriden- 
Larve wird mit der Pincette am Kopf kräftig gepackt und dadurch 
etwas gelähmt, dann wird sie ın ein Gefäss mit einer Wassermilbe 
zusammengebracht. Die Milbe schwimmt einige Zeit wahllos 
umher, kann sogar manchmal die Beute berühren, ohne sie anzu- 
fallen. Plötzlich wird die Larve an irgend einer Stelle mit den 
Palpen angepackt, und die Mandibeln reissen eine Öffnung in die 
Haut des Opfers. Die Ephemeriden-Larve reagiert darauf mit 
heftigen Zuckbewegungen. Da sie aber etwas gelähmt ist, so 
dauern diese Abwehrbewegungen nicht allzu lang, und nur in den 
wenigsten Fällen gelingt es der Larve den Angreifer abzuschütteln. 
Handelt es sich beim Versuch um ein Exemplar von Hygrobates 
longipalpis, so hält sich die Milbe mit den Palpen (und manchmal 
auch mit den ersten drei Beinpaaren) an der Beute fest und verhält 
sich 10-20 Minuten regungslos. Dann beginnt. sie mit dem vierten 
Beinpaar rotierende Bewegungen auszuführen, indem sie jedes 
Bein alternierend von hinten nach vorn seitwärts über den Körper 
streicht. Diese so auffallende Bewegung ist nicht nur bei saugenden 
Tieren von Hygrobates longipalpıs beobachtet worden, sondern 
auch bei einigen anderen Arten, wie z.B. Limnesia koenikei, 
Teutonia cometes und Piona coccinea (Koch). Ich glaube aber 
nicht, dass sie für alle Hydracarınen typisch ist, denn sie lässt 
sich bei Limnochares aquatica (L.) (früher als Limnochares holo- 
sericea (de Geer) beschrieben) nicht nachweisen. Aus diesem 
Grunde ist es auch erklärlich, warum diese so merkwürdige Bein- 
bewegung bis jetzt noch nie beschrieben worden ist. 

Während der Ruheperiode der ersten 10-20 Minuten sind die 
Speicheldrüsen entleert worden, das Speichelsekret löst die Gewebe 
auf, und nach 10 Minuten beginnt das Einsaugen der Nahrungs- 
flüssigkeit. Dabei entsteht in der Beute ein Saftstrom, der zum 
Munde fliesst. Die Saugbewegung des Pharynx kann unter dem 
Mikroskop deutlich beobachtet werden, und da die rotierende 
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Bewegung des vierten Beinpaars nur während des Saugaktes 
anhält, so muss angenommen werden, dass die beiden Bewegungen 
in einem gewissen Zusammenhang stehen. Die Wassermilbe hält 
sich nun 1-2 Stunden immer an der gleichen Stelle fest. Die 
rotierende Bewegung des vierten Beinpaares wird nur alle 20 bis 
30 Minuten durch eine Ruhepause von ca. 5 Minuten unterbrochen. 
W’ährend dieser Zeit wird wahrscheinlich das inzwischen neu 
produzierte Speichelsekret entleert (siehe Kap. 5). Die Cloeon- 
Larve hat inzwischen mit ihren zuckenden Bewegungen aufgehört, 
und nur das Schlagen der Kiemenblättchen verrät uns, dass das 
Tier immer noch lebt. Drei Stunden nach Versuchsbeginn sınd 
alle Beutetiere eingegangen. Der Tod ist sicher nicht nur auf das 
anfängliche Lähmen der Larven zurückzuführen, denn Versuche 
haben zeigen können, dass die etwas gelähmtten Ephemeriden- 
Larven noch einige Tage leben können. Aus dieser Beobachtung 
kann der Schluss gezogen werden, dass das Speichelsekret eine 
toxische Wirkung besitzen muss, denn Larven, die von Milben 
angestochen, von ihnen aber sofort befreit worden sind, gehen sehr 
rasch ein. Das Speicheldrüsensekret löst die Gewebe restlos auf. 
So kann z.B. eine Anopheles-Larve von drei Exemplaren von 
Hygrobates longipalpis vollständig ausgesaugt werden, so dass am 
Schluss nur noch die leere, chitinöse Haut übrig bleibt. Wir haben 
es also hier mit einem typischen Fall von extrakorporeller (präoraler) 
Verdauung zu tun. 

Wie schon erwähnt dauert das Einpumpen der Nahrungsflüssig- 
keit bei Aygrobates longipalpis im Maximum zwei Stunden. Diese 
Periode soll von nun an als Saugakt bezeichnet werden. Der 
Saugakt kann scheinbar bis zu sechs Stunden dauern, indem die 
Milbe längere Zeit bei ihrer Beute bleibt. Das genaue Studium 
lässt jedoch sofort erkennen, dass sich die Wassermilbe weder mit 
den Mandibeln noch mit den Palpen an der Beute festhält; es 
handelt sich hier also nur um eine gewöhnliche Ruhestellung. In 
den meisten Fällen schwimmt die Milbe nach Schluss des Saugaktes 
davon und verhält sich während des darauffolgenden Tages ruhig 
auf dem Boden des Aquariums. Die Verdauung der Nahrungs- 
flüssigkeit hängt mit dieser Ruheperiode zusammen, denn erst 
nach 24 Stunden wird eine neue Beute angefallen. 

Die Versuchstiere von Limnesia koenikei verhalten sich beinahe 
gleich wie die von Hygrobates longıpalpıs. Auch hier wird die 
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Beute bei einem zufälligen Berühren mit den Palpen angepackt, 
und die Mandibeln reissen in die Haut des Opfers eine Wunde. 
Während bei #ygrobates eine Ruheperiode von 10-20 Minuten 
eintritt, beginnt bei Limnesia sofort die rotierende Bewegung des 
vierten Beinpaares. Sie dauert so lange an, bis das Tier nach 
20-30 Minuten eine neue Stelle aufsucht und auch dort sofort mit 
dem Saugen beginnt. Dieser Wechsel kann noch mehrere Male 
erfolgen, bis schliesslich nach 2-4 Stunden das Darmlumen prall 
mit dem Nahrungsbrei gefüllt ist. In diesem Zeitpunkt verlässt 
die Wassermilbe ihre Beute und verbleibt für die nächsten Stunden 
ruhig auf dem Boden des Aquariums. Es ist mir nie gelungen, 
auch nur ein Exemplar von Limnesia koenikei schon nach 24 Stunden 
erneut zum Saugen zu bringen. Erst nach 36 Stunden, d.h. wenn 
im Darmlumen keine Nahrungsflüssigkeit mehr liegt, wird die 
Beute, wenn auch etwas zögernd, wieder angefallen. 

Es mag vielleicht merkwürdig erscheinen, dass Wassermilben, 
die höchstens 2 mm gross sind, Ephemeriden-Larven anfallen 
sollen, die ihren Angreifer an Grösse um ein Vielfaches überbieten, 
und der Einwand mag berechtigt erscheinen, dass unter natürlichen 
Bedingungen niemals so grosse Tiere angegriffen werden können. 
Es ist mir aber beim Fang von Hydracarinen wiederholt aufgefallen, 
dass eine oder mehrere Wassermilben an einer grossen Ephemeriden- 
Larve sitzen können, und dass nach kürzester Zeit das Tier voll- 
ständig ausgesaugt ist. Damit hoffe ich gezeigt zu haben, dass 
meine Fütterungsversuche mit Cloeon-Larven den natürlichen 
Bedingungen entsprechen. 

Eine weitere Beobachtung soll hier noch angeschlossen werden. 
Bei beiden Versuchstieren sind keinerlei Anzeichen einer eigenen 
Darmmuskulatur zu erkennen, und trotzdem kann bei der Lebend- 
beobachtung der Tiere die Feststellung gemacht werden, dass der 
dunkelbraune Darm im Körper der Wassermilbe deutliche Bewe- 
gungen ausführt. Diese sind wahrscheinlich durch die Kontraktion 
und Dilatation der dorsoventralen Muskelzüge bedingt, denn diese 
Muskeln berühren den Darm an verschiedenen Stellen, so dass eine 
Bewegung der Muskeln leicht auf den Darm übertragen werden 
kann. 

Schliesslich muss hier noch ein weiteres Problem behandelt 
werden. Bei der Betrachtung lebender Hydracarinen fällt der 
dunkelbraun gefärbte Mitteldarm sofort auf. Es ist eine um- 
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strittene Frage, woher die braune Farbe des Darms stammt; denn 
einige Autoren behaupten, dass sie von der aufgenommenen 
Nahrung stammen soll, andere hingegen glauben, dass diese Farbe 
eine Eigenfarbe sein müsse. Beim Fang zahlreicher Exemplare 
von Hygrobates longipalpis finden sich immer teils graubraune, 
teils rotbraune Tiere. Lässt man diese hungern, so nehmen alle 
Exemplare nach einigen Tagen eine graubraune Farbe an. Zwei 
bis 3 Stunden nach der Fütterung mit Cloeon-Larven sind dann 
alle wieder rotbraun gefärbt. Bei den Fütterungsversuchen mit 
Limnesia koenikei habe ich eine entsprechende Beobachtung 
machen können. Werden nämlich die hungernden Tiere dieser 
Art mit roten Chironomiden-Larven gefüttert, so wird der gelb- 
braune Mitteldarm nach der Nahrungsaufnahme rötlich angefärbt 
und behält diese Farbe bis zu zwei Tagen nach der Fütterung. 
Erst wenn die Nahrung von den Darmzellen aufgenommen worden 
ist, verschwindet die rötliche Tönung. Aus diesen beiden Beobach- 
tungen kann darum der Schluss gezogen werden, dass, wenigstens 
bei den beiden Versuchstieren, die rötliche Farbe des Mitteldarms 
weitgehend durch die Nahrung bestimmt wird. 

Die Beobachtungen über das Verhalten des Exkretionsorgans 
während einer Verdauungsphase werden in einem besonderen 
Kapitel dieser Arbeit behandelt. 
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Ill. Die VERDAUUNGSVORGÄNGE IM MITTELDARM. 


A. Die Eiweissverdauung. 


a) Einleitende Bemerkungen. 


In allen der bis jetzt erschienenen Arbeiten über die Anatomie 
und Histologie der Hydracarınen wird der Mitteldarm nur soweit 
beschrieben, als eine histologische Untersuchung von solchen 
Tieren es zulässt, über deren Ernährungszustand nichts näher 
bekannt ist. Sig Tuor (1903) macht zwar ın seiner vergleichenden 
Studie über die Anatomie der prostigmatischen Milben Angaben, 
wie die Verdauungsvorgänge dieser Tiere erforscht werden könnten. 
Er hat es aber unterlassen, die so wichtigen Stufenuntersuchungen 
selbst durchzuführen und spricht über die Verdauung der Wasser- 
milben nur Vermutungen aus, die durch ein genaues Studium 
ohne weiteres widerlegt werden können. Da in der Literatur 
sonst keinerlei Hinweise über die Verdauungsvorgänge der Hydra- 
carınen zu finden sind, so kann ich darauf verzichten, die Arbeiten 
der früheren Autoren zu berücksichtigen; insbesondere da über 
Limnesia koenikei und Hygrobates longipalpis keine ausführlichen 
Beschreibungen vorliegen. 

Das Darmsystem aller Hydracarınen besteht nur aus einem 
Vorder- und Mitteldarm. Der Enddarm ist vollständig zurückge- 
bildet, und so muss schon zum voraus mit besondern Vorgängen 
im Verdauungsprozess der Wassermilben gerechnet werden. Der 
Vorderdarm zerfällt in einen stark chitinösen Pharynx, der als 
Druck- und Saugpumpe wirkt und in den Ösophag, der als dünner, 
elastischer Schlauch die Ganglionmasse durchsetzt und von unten 
her in den zentralen Teil des Mitteldarms einmündet. Dieser 
füllt im normalen Zustand etwa %, der gesamten Leibeshöhle aus 
und schimmert bei den meisten Wassermilben (vor allem bei den 
Hygrobatae) als bräunliche Masse durch die Haut. Der zentrale 
Teil (in Abb. 1 mit Z bezeichnet) wird von den älteren Autoren 
auch mit dem Ausdruck „Zentralmagen“ belegt, ohne dass er sich 
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aber in seinem histologischen Aufbau von dem übrigen Mitteldarm 
unterscheidet. Dieser Zentralmagen entlässt nun nach vorn drei 
Darmausbuchtungen, sodass im vorderen Gebiet der Wassermilbe 
der typische dreigeteilte Hydracarinen-Mitteldarm entsteht. Nach 
hinten gehen vom zentralen Teil im wesentlichen nur zwei Darm- 
aussackungen aus. Diese verhalten sich bei den beiden Versuchs- 
tieren jedoch verschieden. Bei Hygrobates longipalpis (Abb. 1 b) 


0.5 "Im 


Age. 1. — Ventralansıcht des Mitteldarms der beiden Versuchstiere. 


a — Limnesia koenikei. b—= Hygrobates longipalpiıs. Z = Zentralmagen. 
M = dorsoventraler Muskel. Bei Z ist die Einmündung des Ösophags in 
den Mitteldarm als kleines Oval angegeben. 


dehnt sich auf jeder Seite der Medianen eine Aussackung so stark 
nach hinten aus, dass sie im hintersten Teil ventralwärts umgelegt 
wird und als etwas schmälerer Blindsack bis in die Gegend des 
Ganglions wieder nach vorne vorstösst. Durch einen dorsoventral 
verlaufenden Muskel (M in Abb. 1 5) erhält jeder dieser beiden 
Blindsäcke auf der lateralen Seite noch eine kleine Einbuchtung. 
Auch bei Limnesia koenikei (Abb. 1 a) lassen sich die beiden hin- 
teren Darmaussackungen verfolgen, nur mit dem Unterschied, 
dass sie im hintersten Gebiet miteinander verschmelzen und so 
einen Darmring entstehen lassen, der auf der ventralen Seite noch 
je zwei kleinere Blindsäcke nach vorne sendet. Auf die morpho- 
logischen Deutungen der beiden Darmformen kann ich mich hier 
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nicht weiter einlassen, da später in einer besonderen Arbeit das 
Problem der Morphologie und Evolution des Hydracarinendarms 
eingehend behandelt werden soll. 

Untersuchen wir auf Schnitten den Mitteldarm aller Hydra- 
carınen, so kann die erste wichtige Tatsache festgestellt werden, 
dass im gesamten Darmgebiet die gleichen Zelltypen zu finden 
sind. Bis in alle Darmausbuchtungen hinein ist immer das gleiche 
histologische Bild zu erkennen, sodass VırzrHuums Vorschlag be- 
rechtigt ist, nicht von Blindsäcken zu reden, sondern wegen des 
einheitlichen histologischen Aufbaus den Ausdruck „Darmaus- 
sackungen“ zu verwenden. Die Darmzellen sind überall ungefähr 
gleich gross, einzig auf der ventralen Fläche des Zentralmagens 
ist das Darmepithel hochschichtig. Da dieser zentrale Teil aus 
denselben Zelltypen aufgebaut ist wie das übrige Darmgebiet, und 
da das hochschichtige Epithel während der Verdauung keine Aus- 
nahmeerscheinungen zeigt, so braucht es in den folgenden Be- 
sprechungen nicht besonders berücksichtigt zu werden. Es scheint 
in irgend einem Zusammenhang mit der tubulösen Speicheldrüse 
zu stehen, denn es ist vor allem dort sehr hoch, wo es mit dem 
geschlängelten Teil dieser Drüse in engste Berührung kommt 
(siehe Kap. 5). 

Nach den meisten Autoren soll das Darmgewebe aus zwei 
Schichten aufgebaut sein, aus einer feinen Basalmembran oder 
Tunica propria und aus den eigentlichen Darmzellen. ScHMIDT 
(1936) will sogar bei Diplodontus despiciens in der Basalmembran 
hin und wieder kleine Kerne erkannt haben. Da bei den Versuchs- 
tieren die Basalmembran äusserst dünn ist, so können hier über 
den Bau dieser Schicht keine weiteren Angaben gemacht 
werden. 

Die einzelnen Phasen des Verdauungsprozesses sind vor allem 
klar in Limnesia koenikei zu erkennen, und so soll die Verdauung 
vorerst nur bei dieser Art beschrieben werden. In einem besonderen 
Abschnitt dieses Kapitels sollen aber auch die bei Hygrobates 
longipalpis und Teutonia cometes gemachten Beobachtungen ver- 
wertet werden. Die Verdauung der Wassermilben ist also bei drei 
verschiedenen Arten näher untersucht worden. Es ist klar, dass 
die aus dem Studium dieser drei Versuchstiere gewonnenen Er- 
kenntnisse nicht ausreichen, um eine allgemein gültige Theorie 
über die Verdauung der Hydracarinen zu geben, aber trotzdem 
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glaube ich, dass ich die Verdauungsvorgänge dieser Tiergruppe ın 
ihren wesentlichen Zügen aufgedeckt habe. 

In einem Tier, das unmittelbar nach dem Fang fixiert worden 
ist, und über dessen Ernährungszustand demnach nichts bekannt 
ist, können im histologischen Bild unvoreingenommen die drei 
folgenden Zellarten festgestellt werden (siehe Abb. 2): 


1. Am auflälligsten sind die dunkeln Zellen (von nun an in den 
Abbildungen mit Ex bezeichnet), die als kolbige Anschwellungen 
aus dem Zellverband ins Darmlumen hinausragen. Sie enthalten 
neben einer dunkeln Grundsubstanz, die sich nach der Millot- und 
Prenantfärbung immer intensiv grün färbt, zahlreiche kleine und 


ABB. 2. — Limnesia koenikei. 


Darmausschnitt eines normal ernährten Tieres. Ep = Epithelzellen. Ei = 
Eiweisszellen. Ex = Exkretzellen. K = Kerne. Die grossen, schwarzen 
Kugeln stellen das Reserve-Eiweiss dar, die kleinen Ringe die Exkretkörner. 
In den Exkretzellen die grüne Grundsubstanz als punktierte Fläche. 


kleinste Kügelchen, die stark lichtbrechend sind. Es handelt sich 
bei diesen Kugeln ohne Zweifel um die Endprodukte des intra- 
zellulären Stofiwechsels. Den Beweis, dass es sich um Exkrete 
handeln muss, werde ich später noch bringen, belege aber diese 
Zellen schon jetzt mit dem Ausdruck „Exkretzellen“ 


2. Den zweiten Typus stellen ovale Zellen dar (von nun an in 
den Abbildungen mit Ei bezeichnet), die mit mehr oder weniger 
zahlreichen, verschieden grossen Eiweisskugeln gefüllt sind und 
darum von nun anals „Eiweisszellen“ angeführt werden 
sollen. Sie enthalten ebenfalls zahlreiche Exkretkügelchen, wenn 
auch nicht in so grossen Ausmassen wie die Exkretzellen. 
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3. Während die ersten zwei Zelltypen nicht in direkter Verbin- 
dung mit der Basalmembran stehen, liegen die Zellen des dritten 
Typus (von nun an in den Abbildungen mit Ep bezeichnet) immer 
mit ihrer ganzen Basis der Tunica propria auf. Diese Zellen werden, 
da sie neben dem Plasma und dem Kern nichts zu enthalten 
scheinen, von mehreren Autoren als „embryonale“ Zellen bezeich- 
net. Diese Ansicht ist sicher falsch, denn die eigentlichen embryo- 
nalen Zellen sehen anders aus (der Kern füllt beinahe die ganze 
Zelle aus!). Darum soll dieser Zelltypus von nun an unter der 
Bezeichnung „Epithelzellen“ erscheinen, denn diese 
Zellen sind in der Tat epithelial angeordnet. Sie enthalten eben- 
falls die kleinen Exkretkugeln, aber immer in bedeutend kleinerer 
Zahl als die beiden anderen Zellarten. 


Diese drei Zelltypen finden sich in allen guternährten Exemplaren 
von Limnesia koenikei, und zwar ın einer solchen Reihenfolge, dass 
die meist flachen Epithelzellen ganz auf der Basalmembran liegen 
und so eine erste Lage von Zellen bilden. Eine zweite, nicht immer 
zusammenhängende, daraufliegende Schicht wird durch die Eiweiss- 
zellen angelegt, und zuletzt folgen die Exkretzellen, die sich ın 
jungen Tieren in unregelmässiger Anordnung ins Darmlumen vor- 
wölben. Bei alten Tieren können diese Zellen sogar eine dritte 
Schicht bilden (siehe auch Abb. 4). 

Lässt man die Versuchstiere längere Zeit hungern, so kann leicht 
der Beweis erbracht werden, dass von der kleinsten Epithelzelle 
bis zur grössten Exkretzelle alle Übergänge vorliegen. Die drei 
oben aufgestellten Zelltypen lassen sich darum letzten Endes auf 
einen einzigen Zelltypus zurückführen. Da sich aber jede Zellart 
während der Verdauung verschieden verhält, so ist es vorteilhaft, 
die obige Einteilung für die folgenden Beschreibungen beizube- 
halten. 


b) Der Darm im Hungerzustand. 


Zuerst kann die wichtige Feststellung gemacht werden, dass die 
Eiweisskugeln während des Hungerns immer mehr an Grösse und 
Zahl abnehmen und nach 5-8 Tagen vollständig verschwunden 
sind. Das Tier hat also das in den Darmzellen aufbewahrte Eiweiss 
restlos aufgebraucht. Durch den Fettnachweis kann aber gezeigt 
werden, dass das Fett noch in grossen Mengen in den Epithel- 
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zellen aufgespeichert ist, und so lässt sich aus dieser Tatsache die 
wichtige Erkenntnis ableiten, dass von den beiden Reservestoflen 
(Fett und Eiweiss) zuerst das Eiweiss abgebaut wird. 

In Abbildung 3 ist das Darmepithel eines Tieres gezeichnet 
worden, das 45 Tage lang bei gewöhnlicher Zimmertemperatur 
(ca. 18°) gehungert hatte. Die Eiweisskugeln sind schon längstens 
verschwunden, und darum erscheinen die Eiweisszellen leer. Die 
Epithel- und Exkretzellen können dagegen immer noch durch 
ihre typische Gestalt erkannt werden. Die Höhe des gesamten 
Darmepithels beträgt durchschnittlich 20-30 u (im Gebiet des 


ABB. 3. — Limnesia koenıkeı. 


Darmausschnitt eines 45 Tage lang hungernden Tieres. Die grüne Grund- 
substanz als punktierte Fläche, das Plasma als gestrichelte Fläche. 


hochschichtigen Epithels bis zu 80 u). Die Breite der einzelnen 
Zellen ist verschieden. Der Kern ist in allen Zellen gleich gebaut 
und enthält in seinem Innern immer mehrere Nucleoli. Seine Lage 
ist nicht streng fixiert. Er liegt zwar in den meisten Fällen in 
der Mitte der Zelle, kann aber auch basal verlagert sein. Während 
des Verdauungsprozesses scheint er seine Lage nicht zu verändern. 
Alle Zellen sind relativ arm an Plasma, und nur im distalen Teil 
der ans Darmlumen grenzenden Eiweisszellen ist eine deutlich 
wahrnehmbare plasmatische Zone vorhanden. Die Exkretzellen 
erreichen im Durchmesser eine maximale Grösse von 50 u. Sie 
wölben sich stark ins Lumen hinaus und stehen in vielen Fällen 
nur auf einer kleinen Fläche mit dem übrigen Darmgewebe in 
Verbindung. In der Literatur werden diese Exkretzellen immer 
erwähnt. Es wird von ihnen behauptet, dass sie als Kugeln ab- 
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geschnürt werden und darum frei im Darmlumen liegen sollen. 
In der Tat täuschen zahlreiche Schnittpräparate diesen Zustand 
vor. Wird aber eine solche „freie“ Zelle auf einer vollständigen 
Schnittserie verfolgt, so findet sich immer eine Stelle, wo die 
Kugel in einwandfreiem Zusammenhang mit dem Darmepithel 
steht. So hängt die in Abbildung 3 dargestellte „freie“ Exkret- 
zelle schon auf dem übernächsten Schnitt mit dem Darmgewebe 
zusammen. Aus der gleichen Abbildung ist ferner zu sehen, dass 
in der Tat alle Übergänge zwischen Epithel- und Exkretzellen 
vorliegen. Die Epithelzellen sind flach und enthalten nur wenig 
Plasma. Die äusserste Zelle links kann als Übergangsstadium zur 
Eiweisszelle bewertet werden, denn sie hängt einerseits noch mit 
der Basalmembran zusammen, anderseits können aber gerade in 
solchen Zellen bei normal ernährten Tieren schon einige wenige 
Eiweisskugeln liegen (Abb. 2). Es ist selbstverständlich, dass 
nicht alle Eiweisszellen gleich ausgebildet sein müssen. Die einen 
sind noch flach und enthalten wenige Exkretkugeln, die andern 
dagegen wölben sich schon deutlich in das Darmlumen hinaus und 
schliessen in ıhrem Innern zahlreiche Exkretkugeln ein. Sie 
nehmen nach der Prenantfärbung eine leicht grünliche Farbe an 
und nähern sich durch den Besitz dieser „grünen Grundsubstanz“, 
die deutlich vom Plasma zu unterscheiden ist, schon dem Typus 
der Exkretzellen. Im normalen Ernährungszustand enthalten die 
Eiweisszellen so viele Eiweisskugeln, dass die grüne Grundsubstanz 
von ihnen vollständig überdeckt wird (Abb. 2). 

Jede Darmzelle im Mitteldarm der Hydracarınen macht also 
einen Umwandlungsprozess durch, und zwar in der Reihenfolge, 
dass die Epithelzellen als unverbrauchte Zellen allmählich die 
Funktion von verdauenden Zellen annehmen (Eiweisszellen) und 
sich schliesslich in Exkretzellen verwandeln. 

Lässt man die Versuchstiere extrem lang hungern, so machen 
sich nach dem zweiten Monat die typischen Zerfallsprozesse be- 
merkbar. Die Wände der Exkretzellen platzen, so dass die Exkrete 
frei im Darmlumen liegen. Die übrigen Darmzellen schrumpfen 
ein, und die Zellwände sind nicht mehr deutlich wahrnehmbar. 
Nach dem dritten Monat sind die Speicheldrüsen so zerfallen, dass 
sie nicht mehr funktionsfähig sind. Eine Nahrungsaufnahme ist 
nicht mehr möglich, und das Tier geht ein. 
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c) Die Exkretzellen. 


In Abbildung 4 sind zwei an ungefähr der gleichen Stelle aus- 
geführte Querschnitte von Tieren einander gegenüber gestellt 
worden, von denen das erste noch „jung“ ıst, d.h. es muss erst 
vor kurzem die Verwandlung von der Nymphe zur Imago (Pro- 
sopon) durchgemacht haben. Das zweite Tier ist etwa ein Monat 
später fixiert worden. Die Anzahl der Exkretzellen ist hier be- 
deutend grösser als beim ersten Tier, und eine deutliche Grössen- 
zunahme der einzelnen Zellen dieses Typus ist wahrzunehmen. 


ABB. A. — Limnesia koenikeı. 


Zwei an derselben Stelle ausgeführte Querschnitte. a = junge Imago, während 

der Nahrungsaufnahme fixiert. b = ältere, hungernde Imago, ca. 1 Monat 

älter. E = Exkretionsorgan. G —= Gehirn. H = Hautdrüsen. N = Nahrungs- 
brei. M = Muskulatur. V = Vas deferens. 


In einem weiblichen Tier, das kurz vor oder nach der Eiablage 
fixiert worden ist, füllen dann die Exkretzellen das ganze Darm- 
lumen aus, so dass die Aufnahme von Nahrungsbrei verunmöglicht 
wird. Pıersıc (1901) erwähnt nun in seinem Sammelwerk „Deutsch- 
lands Hydrachniden“, dass bei der Lebendbeobachtung von 
Limnesia koenikei am Darm kleine schwärzliche Flecken auffallen. 
Diese schwarzen Punkte sind nichts anderes als die einzelnen 
Exkretzellen, die mit zunehmendem Alter an Zahl immer mehr 
zunehmen, so dass schliesslich alte Tiere beinahe schwarz aussehen, 
während die Darmfarbe bei jungen Exemplaren noch schmutzig 
gelb bis grünlich ist. 

Die Zahl der Exkretzellen vergrössert sich also im Laufe des 
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Lebens, und schliesslich wird das ganze Darmlumen von den 
Exkretzellen ausgefüllt. Es können dann sogar mehrere Lagen 
dieser Zellen übereinander liegen. Die ältesten Exkretzellen 
scheinen in Auflösung begriffen zu sein, so dass dann, aber nur 
an ganz alten Tieren, die Exkretkugeln anscheinend frei werden. 
Es ıst zwar ın diesem Falle auch möglich, dass die Exkretzellen 
beim Eindringen der Fixierungsflüssigkeit geplatzt sind, so dass 
weder ein Loslösen der Zellen vom Darmgewebe, noch ein Zerfalls- 
prozess stattzufinden braucht. 

An dieser Stelle kann auch noch bewiesen werden, dass die 
Exkretzellen wirklich als solche betrachtet werden müssen. Schon 
die Tatsache, dass diese Zellen mit zunehmendem Alter an Zahl 
vermehrt werden, muss uns zum Schlusse zwingen, dass die in 
ihnen liegenden kleinen Kugeln und die grüne Grundsubstanz 
unverwertbare Endprodukte des intrazellulären Stoffwechsels sein 
müssen. In Landmilben werden die gleichen Zellen mit dem gleichen 
Inhalt beschrieben, nur dass sie bei diesen Tieren wirklich ins 
Darmlumen abgestossen werden, dort sich auflösen und mit den 
guaninhaltigen Stoffen des Exkretionsorgans zusammen durch den 
After entleert werden. Es handelt sich also bei den Landmilben um 
eindeutige Exkretzellen, die, zu weiterer verdauenden Tätigkeit 
unfähig, vom Organismus aufgegeben und durch andere Zellen 
ersetzt worden sind. Da bei den Hydracarinen der Enddarm fehlt, 
so können die Exkrete gar nicht aus dem Körper weggeführt 
werden, und die Exkretzellen bleiben eben während des ganzen 
imaginalen Lebens in einer mehr oder weniger stark ausgeprägten 
Verbindung mit dem Darmgewebe. 

R. Roester (1934) hat in /xodes die kleinen, in den Darmzellen 
liegenden Exkretkügelchen auf ihr chemisches Verhalten hin 
untersucht und einige Löslichkeitsversuche vorgenommen. Ich 
habe an Teutonia cometes entsprechende Versuche durchgeführt 
und dabei die gleichen Resultate erhalten. In beiden Fällen ist eine 
schnelle Löslichkeit aller Exkretkugeln durch KOH, NaOH, NH,, 
H,SO,, HNO,, Li,CO, und Na,B,O, nachgewiesen worden. In 
HCl werden hingegen in beiden Fällen die Exkretkörner nicht 
aufgelöst. Es zeigt sich damit, dass sich die Exkretkugeln bei den 
zwei verschiedenartigen Vertretern der Acarinen genau gleich 
verhalten. RorstLEer glaubt auf Grund seiner Versuche sagen zu 
können, dass diese kugeligen Exkretstoffe nicht aus Guanin auf- 
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gebaut sein können. Harnsäure soll aber ebenfalls nicht in Frage 
kommen. 

Während die Exkretkügelchen in allen Zellen des Mitteldarms 
nachzuweisen sind, in den Epithelzellen zwar nur in äusserst 
geringen Mengen, so ist die sogenannte grüne Grundsubstanz in den 
Exkretzellen stark, in den Eiweisszellen nur schwach vertreten. 
Sie ist bei stärkster Vergrösserung als ausserordentlich feines 
Gerinnsel zu erkennen, das sich stellenweise anhäuft, sodass bei 
schwacher Vergrösserung die Grundsubstanz unregelmässig gefleckt 
erscheint. Es muss sich auch hier um Endprodukte des intrazellu- 
lären Stoffwechsels handeln, denn mit zunehmendem Alter wird 
auch diese Substanz in den Zellen angehäuft. Über ihren chemischen 
Aufbau kann aber nichts ausgesagt werden. 7” 

Auf ein merkwürdiges Verhalten der Exkretkugeln muss hier 
noch aufmerksam gemacht werden. In den meisten Tieren, die nach 
Duboseq-Brazil fixiert wurden, sind fast alle Kugeln verschwunden. 
Nur einige wenige, ca. 2,5 u grosse Exkretkugeln liegen noch in den 
Zellen, und es ist anzunehmen, dass diese Exkretkörner darum so 
widerstandsfähig gegen gewisse chemische Reagenzien sind, weil sie 
schon seit langem in den Zellen gebildet worden sind und als alte, 
stark verhärtete Substanzen nicht mehr gelöst werden können. 
Die kleineren und darum erst kürzlich entstandenen Exkretkörner 
verschwinden dagegen immer nach einer Duboseq-Brazil Fixierung. 
Um zu ermitteln, welcher Bestandteil der Fixierungsflüssigkeit die 
Auflösung verursacht, sind mehrere Kontrollversuche durchgeführt 
worden, die leider kein einwandfreies Resultat ergeben haben. 
Um irrige Ansichten über die Vorgänge in den Zellen zu vermeiden, 
sind für das Studium der Verdauungsvorgänge nur nach Zenker 
fixierte Schnittpräparate untersucht worden. Diese Fixierung hat 
zwar den Nachteil, dass die Kerne und Zellwände nur in den 
wenigsten Fällen sichtbar werden, weil sie immer durch zahlreiche 
Exkretkugeln verdeckt werden. Dafür wird uns aber ein getreues 
Abbild der Zellstruktur gegeben. Sollen hingegen die Kerne und 
Zellgrenzen genauer studiert werden, so ist die Fixierung nach 
Duboseq-Brazil geeigneter, weil durch sie die meisten, wenn nicht 
gar alle, Exkretkugeln aufgelöst werden. 
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d) Die Nahrungsaufnahme und ihre Auswirkungen. 


Schon fünf Minuten nach Beginn des Saugaktes finden sich im 
Darminnern schwach erkennbare Ansammlungen des Nahrungs- 
breis. Zuerst füllt sich der Zentralmagen und dann die verschie- 
denen Darmaussackungen. Nach einer Stunde kann bei einigen 
Tieren das Lumen schon maximal gefüllt sein. In den meisten 
Fällen trifft dies jedoch erst nach zwei Stunden ein. Im Hunger- 
zustand (Abb. 4b) ist das Epithel 20-30 x hoch, die Zellgrenzen 
sind ohne Ausnahme gut zu verfolgen. Der Kern liegt basal, 
höchstens zentral. Die basale Zone des Epithels kann sogar 
manchmal in Falten gelegt sein. Mit dem Eindringen des Nahrungs- 
breis in das Darmlumen ändert sich dieser Zustand (Abb. 4 a). 
Die Nahrungsflüssigkeit übt gegen das Darmepithel einen Druck 
aus, der Mitteldarm dehnt sich beträchtlich aus, und seine Wandung 
wird an die Hypodermis und an die übrigen Organe gepresst. 
Wegen dieser Ausdehnung wird das Epithel abgeflacht und kann 
darum nur noch als schmaler, 5-10 u hoher Zellsaum erkannt 
werden. Die Zellgrenzen sind sehr undeutlich. Sie können nach 
der Zenker-Fixierung wegen der zahlreichen sie überdeckenden 
Exkretkugeln nur schwer nachgewiesen werden. Das nach Duboseq- 
Brazil fixierte Material, in dem ja die meisten Exkretkügelchen 
aufgelöst worden sind, gestattet uns dagegen, die Zellgrenzen 
einwandfrei festzulegen. In der Literatur findet sich nun häufig die 
Ansicht, dass bei gewissen Tiergruppen während der Verdauung ein 
Darmsyneytium gebildet werde (vergleiche z.B. Hırscn 1926). 
Bei den Wassermilben könnte eine oberflächliche Prüfung von 
Schnittpräparaten (vor allem von Zenker-Material !) ebenfalls 
diese Ansicht aufkommen lassen. Durch die obige Feststellung ist 
aber gezeigt worden, dass bei den Hydracarınen während der 
Verdauung kein Darmsyneytium entsteht. 

Durch das Abflachen des Darmepithels werden die Kerne nur 
soweit beeinflusst, als sie in geringem Masse komprimiert werden. 
Ich habe eine grössere Zahl von Kernen in den verschiedenen 
Phasen der Verdauung ausgemessen. Es scheint aber aus dem 
Zahlenmaterial hervorzugehen, dass die Kerngrösse konstant ist. 
Ferner wird die Gestalt des Kerns nur in wenigen Fällen verändert: 
nach der intrazellulären Verdauung liegen zahlreiche Eiweisskugeln 
in den Darmzellen. Da diese Kugeln auch an den Kern gepresst 
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werden, so erfährt seine sonst ovale Gestalt eine Veränderung, 
indem er nun eine mehr eckige Form annımmt (Abb. 7). Seine 
durchschnittliche Grösse verändert sich jedoch nicht. Der Nah- 
rungsbrei stellt sich auf den Schnittpräparaten als ein völlig 
gleichmässiges Gerinnsel dar, das zum grössten Teil aus Eiweiss 
aufgebaut ist. Daneben ist das Fett in weitaus geringerer Menge 
vorhanden, und das Glykogen findet sich nur in einigen wenigen 
kleinen Tröpfehen. Die beinahe restlose Auflösung der Nahrung in 
einen homogenen Brei lässt sich nur auf die starke Fermentwirkung 
des Speicheldrüsensekrets zurückführen. Ein mechanisches Zer- 
kleinern oder Zerkneten der Beute kommt hier nieht in Frage. Ich 
habe nur in wenigen Fällen kleinere Gewebereste in der Nahrungs- 
flüssigkeit finden können. Aber auch diese werden von den Darm- 
zellen aufgenommen, so dass nach höchstens 36 Stunden das 
Darmlumen wieder leer ist. Mit Hilfe von Osmium-Fixierungen 
kann zwar gezeigt werden, dass das scheinbar leere Darmlumen 
noch längere Zeit grössere Fettmengen enthält, die später auf eine 
besondere Art von den Darmzellen aufgenommen werden. Da das 
Problem der Fettverdauung in einem anderen Abschnitt dieser 
Arbeit behandelt werden muss, so kann ich vorläufig darauf 
verzichten, hierüber weitere Angaben zu machen. 

Je nach der Menge der aufgenommenen Nahrung dauert die 
Verdauung der Eiweissubstanzen verschieden lang, und es muss 
hier nochmals darauf aufmerksam gemacht werden, dass innerhalb 
einer Stufenuntersuchung grössere individuelle Schwankungen auf- 
treten können. So kann das Darmlumen bei einigen Tieren schon 
nach 14 Stunden wieder leer sein, bei anderen dagegen erst nach 
36 Stunden. Für die Aufnahme neuer Nahrungsflüssigkeit ist 
dann der physiologische Zustand der Speicheldrüsen massgebend 
(siehe Kap. 5). 


e) Die Fermentbildung. 


In der Literatur finden sich zahlreiche Angaben, dass bei anderen 
Tiergruppen gewisse Darmzellen im Hungerzustand eine grössere 
Zahl von Vakuolen ausbilden. Diese werden nach dem Eintritt 
der Nahrung ins Darmlumen abgestossen und vermischen sich 
mit dem Nahrungsbrei. Es kann sich hier nur um die Bildung 
von Fermenten handeln, und darum werden diese Zellen auch mit 
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einer nur wenige Tage hungernden Wassermilbe näher untersucht, 
so können in gewissen Darmzellen grosse Vakuolen nachgewiesen 
werden, die nach der Millot-Färbung z.B. eine intensiv gelbe 
Farbe annehmen. Der Schluss liegt hier nahe, diesen Zellen eine 
Drüsenfunktion zuzuschreiben. Die eben erwähnten Vakuolen 
sind aber, wie dies schon früher gezeigt worden ist, nichts anderes 
als Eiweissreserven, 
denn sie verschwin- 
den bei lang an- 
dauerndem Hungern 
(nach ca. 6-8 Tagen). 
Es werden also 
während der Hun- 
gerperiode keine 


1004 ST Fermente gebildet, 

| und der oben er- 

ABB. 5. — Limnesia koenikei. wähnte Typus einer 

Zwei Exkretzellen während der Fermentbildung. Drüsenzelle fehlt bei 
a — junges Tier, b — älteres Tier. Die schwarzen ’ - 

Flächen stellen die Fermentkugeln dar. den Hydracarinen. 


Erst mit dem Ein- 
dringen der Nahrungsflüssigkeit entstehen in den Exkretzellen bis 
zu 20 u grosse, kugelige Vakuolen (Abb. 5). Diese werden ins Darm- 
lumen abgestossen und zerfallen im Nahrungsbrei. Der Inhalt 
dieser Vakuolen kann nur aus Fermenten bestehen, denn nur 
Fermente werden mit der Nahrungsflüssigkeit vermischt. 

Bei den Hydracarınen werden also ebenfalls von den Darmzellen 
Fermente gebildet, die aus der Zelle austreten und extrazellulär 
wirken. Merkwürdig ist bei diesen Tieren nur, dass die Fermente 
ausgerechnet in den Exkretzellen entstehen, also in Zellen, die voll 
von unverwertbaren Stoffen sind (Exkrete !), und denen man 
nicht ohne weiteres eine intensive Drüsentätigkeit zuschreiben 
würde. 

In den wenigen typischen Exkretzellen einer sehr jungen Imago 
liegen nach dem Eindringen des Nahrungsbreis immer zahlreiche 
Fermentkugeln (bis zu 12 Stück), die sich so stark ausdehnen, 
dass die grüne Grundsubstanz und die Exkretkügelchen zusammen- 
gepresst werden (Abb. 5a). In älteren Tieren entstehen in einer 
Exkretzelle entweder nur noch wenige (meistens 1-2) oder gar 
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keine Fermentvakuolen (Abb. 5 b). Dafür hat sich aber der Typus 
der Exkretzelle vermehrt, so dass die Fermentwirkung aller Zellen 
zusammen stets etwa dieselbe bleibt. 

Es wäre interessant, in einer entwicklungsgeschichtlichen Studie 
die Frage über die Entstehung der Exkretzellen und damit auch 
der Fermentzellen abzuklären. In den Nymphen sind die Exkret- 
zellen manchmal ebenso zahlreich vertreten wie in älteren Imagines. 
In den sehr jungen Imagines sind nur wenige Exkretzellen ausge- 
bildet, und so muss eben angenommen werden, dass im Ruhe- 
zustand zwischen Nymphe und Imago wichtige histologische 
Veränderungen vor sich gehen, und zwar in dem Masse, dass eine 
eben geschlüpfte Imago keine Exkretzellen besitzen kann. Es ist 
mir leider nicht gelungen solche Tiere zu erhalten, und damit 
bleibt vorläufig auch die Frage offen, in welchen Mitteldarmzellen 
einer eben geschlüpften Imago oder Nymphe die Fermente gebildet 
werden. 

Schon fünf Minuten nach Beginn des Saugaktes erscheinen im 
Innern der Exkretzellen mehrere kleine, schwach färbbare Kugeln, 
die unter sich verschmelzen und schliesslich als 20 u grosse, intensiv 
gefärbte Vakuolen an der Peripherie der Zellen liegen (Abb. 5). 

Diese Fermentkugeln können nicht mit den kugeligen Eiweiss- 
reserven verwechselt werden, denn ın den Exkretzellen finden sich 
niemals die grossen Eiweisskugeln, und den letzteren geht ja auch 
die Fähigkeit ab, die Darmzellen als ganzes zu verlassen. Ferner 
färben sich die beiden Sorten von kugeligen Einschlüssen immer 
verschieden. Nach der Millot-Färbung z. B. nehmen die Ferment- 
kugeln eine gelblichgrüne Farbe an, während die Eiweisskugeln 
intensiv rot oder gelb gefärbt werden. Auf zahlreichen Schnitten 
kann der Austritt der Kugeln gut beobachtet werden, denn an 
der Stelle, wo die Fermentvakuole die Zelle soeben verlassen hat, 
lässt sich noch deutlich eine Einbuchtung in der Exkretzelle nach- 
weisen. Im Nahrungsbrei zerfallen die grossen Fermentkugeln 
sofort in zahlreiche, rötlich gefärbte Tröpfehen, die unregelmässig 
in der Nahrungsflüssigkeit verteilt sind. Sie büssen ihre starke 
Färbbarkeit immer mehr ein und können schliesslich im Nahrungs- 
brei nicht mehr erkannt werden. 

Über die Wirkung des in den Exkretzellen gebildeten Fermentes 
können vorläufig keine einwandfreien Aussagen gemacht werden, 
denn es liegen bei Limnesia koenikei keine Beobachtungen vor, 
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die uns gestatten, eindeutige Folgerungen zu ziehen. Es kann zwar 
hier schon die Vermutung ausgesprochen werden, dass es sich um 
eine Protease handeln muss, die den schon aufbereiteten Nahrungs- 
brei weiter aufspaltet, so dass er von den Darmzellen aufgenommen 
werden kann. Dass es sich nur um eine Protease handeln kann, 
lässt sich durch die folgenden Überlegungen ableiten: Eine Karbo- 
hydrase kommt sicher nicht in Frage, denn die aufgenommenen 
Glykogenmengen sind äusserst gering, und die Fermentbildung ist 
in den Exkretzellen doch recht beträchtlich. Man kann sich 
darum nicht gut vorstellen, dass für die Aufspaltung der wenigen 
Glykogentröpfchen so viele Fermentkugeln gebildet werden müssen. 
An die Wirkung einer Lipase kann ebenfalls nicht gedacht werden, 
denn die Fettkugeln verhalten sich im Nahrungsbrei während der 
ganzen Zeit der Fermentwirkung immer gleich, und es sind keine 
Anzeichen vorhanden, dass das Fett durch die oben beschriebenen 
Fermentkugeln aufgespaltet wird. Es bleibt also nur noch die 
Annahme einer Protease übrig, deren Wirkungsweise aber vorläufig 
unbekannt bleiben muss. 

Über den Bildungsort der Fermente kann ebenfalls nichts 
ausgesagt werden. Mirror hat bei den Spinnen die Beobachtung 
gemacht, dass die Verdauungsfermente letzten Endes im Kern 
gewisser Mitteldarmzellen (Fermentzellen) entstehen. Es ist nach 
meiner Meinung nicht ausgeschlossen, dass bei den Wassermilben 
sich ähnliche Vorgänge abwickeln mögen, nur ist es leider bei 
diesen Versuchstieren nicht möglich, die Ansicht Mirrors auf ihre 
Richtigkeit hin zu prüfen, da die Kerne der Darmzellen recht 
klein sind und in den Exkretzellen (Fermentzellen) von den Ab- 
bauprodukten überdeckt werden. 

Die Dauer der Fermentbildung hängt weitgehend von der An- 
wesenheit des Nahrungsbreis ab. In den ersten zwei Stunden nach 
Beginn des Saugaktes ist die Fermentbildung am stärksten, sie 
nimmt dann allmählich ab, um schliesslich nach 48 Stunden voll- 
ständig zu verschwinden. 

Die Fermentzellen der Wassermilben sind im Stande, während 
des ganzen Lebens die Fermente zu erzeugen, denn auch in alten 
Tieren (mit zahlreichen Exkretzellen) sind während der Verdauung 
in den meisten Exkretzellen immer einige Fermentkugeln zu ent- 
decken. Diese Fermentzellen gehen also nach einer einmaligen 
Fermentbildung nicht zu Grunde. Einzig die ältesten Exkretzellen, 
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die am weitesten weg von der Basalmembran liegen, verlieren die 
Fähigkeit der Fermentbildung. Dagegen können sie immer noch 
den Nahrungsbrei aufnehmen und verdauen. In ganz alten Tieren, 
die kurz vor der Ablage der Geschlechtsprodukte stehen, geht 
dann auch die Fähigkeit der Nahrungsaufnahme verloren. 


f) Die Aufnahme des Nahrungsbreis durch die Eiweıss-Zellen. 


Während der Zeit der Nahrungsaufnahme, also während der 
ersten zwei Stunden nach Beginn des Saugaktes, können keine 
grossen Veränderungen ım Zustand der Darmzellen beobachtet 
werden, nur in den Exkretzellen werden die Fermentkugeln ge- 
bildet (Abb. 6a). Drei Stunden nach Beginn der Fütterung er- 
scheinen in den Eiweisszellen kleinste Vakuolen,“die sich als ausser- 
ordentlich kleine Tröpfehen im distalen Plasmabezirk der Eiweiss- 
zellen ansammeln und bald untereinander verschmelzen. Eine 
Stunde später liegen in den Zellen grosse, helle und darum wasser- 
reiche Vakuolen von schwer färbbarem Inhalt (Abb. 6 b). Diese 
Vakuolen erreichen eine maximale Grösse von 20 u im Durchmesser 
und färben sich nach der Millot-Färbung schwach rosa, sind also, 
wie auch der Nahrungsbrei, schwach basophil. Durch die Fixie- 
rungsflüssigkeit wird der Inhalt als körniger Niederschlag am Rande 
der Vakuolen fixiert. Die Zahl dieser grossen, hellen Kugeln nımmt 
in der Folgezeit immer mehr zu, so dass sich jede Eiweisszelle gegen 
das Darmlumen vorwölben muss. Schon sechs Stunden nach 
Beginn des Saugaktes haben sämtliche Eiweisszellen eine beträcht- 
liche Menge des Nahrungsbreis aufgenommen und dehnen sich 
stark aus. Dadurch wird die Oberfläche der einzelnen Darmzellen 
stark vergrössert, und die Nahrungsaufnahme wird noch mehr 
gesteigert. Im gleichen Zeitpunkt erscheinen bei einzelnen Ver- 
suchstieren auch in einigen wenigen Epithelzellen die grossen, 
schwer färbbaren Vakuolen. Im allgemeinen kann aber doch 
gesagt werden, dass nur die Eiweisszellen den Nahrungsbrei in 
grösseren Mengen aufnehmen können, die Epithelzellen dagegen 
nur ausnahmsweise an der Aufnahme des Nahrungsbreis teilnehmen. 

Von der sechsten Stunde nach Beginn des Saugaktes an scheinen 
in den Eiweisszellen bedeutende Umwandlungen vorsichzugehen. 
Zwischen den hellen Vakuolen entstehen einzelne kleinere Kugeln, 
die sich nach der Millot-Färbung intensiv rot färben (Säurefuchsin). 
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Diese Kugeln vermeh- 
ren sich in den fol- 
genden Stunden, und 
in der zehnten Stunde 
nach Beginnder Fütter- 
ungsind die meisten Ei- 
weisszellen mit solchen 
6-8 u grossen Kugeln 
angefüllt (Abb. 6 ec). 
Nur am distalen Zell- 
saum finden sıch noch 
einige wenige der 
schwach färbbaren Va- 
kuolen. Die dunkeln 
Kugeln liegen dagegen 
mehr zentralund basal. 
Da die letzteren be- 
deutend kleiner sind 
als diehellen Vakuolen, 
und ein allmählicher 
Übergang zwischen den 
beiden Arten von 
Vakuolen festgestellt 
werden kann, so darf 
wohl eine Kondensa- 
tıon der Eiweisstoffe 
innerhalb der Zelle an- 
genommen werden. 


ABB. 6. 
Limnesia koenikei. 


Darmausschnitte während 
der Verdauung. a=1 
Stunde, MD pre 7 
d= 30, e=48 Stunden 
nach Beginn des Saugakts. 
N = Nahrungsbrei, V, = 
grosse, helle Vakuolen, V, 
— kleine, rote und gelbe 
Vakuolen, V, = grosse, 
gelbe Vakuolen, V, = fett- 
bildende Vakuolen, F = 
Fermentvakuolen. 
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24 Stunden nach Beginn des Saugaktes ist der Nahrungsbrei im 
Lumen in den weitaus meisten Fällen verschwunden, d.h. er ıst 
restlos von den Mitteldarmzellen aufgenommen worden. Die 
Eiweisszellen wölben sich nun stark ins Darmlumen vor und errei- 
chen damit ihre maximale Ausdehnung. Die hellen Vakuolen sınd 
jetzt nicht mehr zu finden. Die zahlreichen dunkelroten Eiweiss- 
kugeln färben sich noch intensiver, werden kleiner und verschmelzen 
untereinander zu etwas grösseren Kugeln. Diese scheinen eine 
weitere Umwandlung durchzumachen, denn sie verlieren ihre starke 
basophile Eigenschaft und nehmen nach der Millot-Färbung eine 
intensiv gelbe Farbe an (Methylgelb). Diese gelben Eiweisskugeln 
sind einem weiteren Kondensationsprozess unterworfen, denn 
30-48 Stunden nach der Fütterung liegen zahlreiche gelbe Eiweiss- 
kugeln mit einem Durchmesser von 6-8 u in, den Eiweisszellen. 
Später verschmelzen diese Vakuolen weiter unter sich und verlieren 
meistens ihre kugelige Gestalt, indem sie durch gegenseitiges 
Aneinanderpressen eine mehr eckige Form annehmen (Abb. 6 e). 
Sie erleiden in den nächsten 2-3 Tagen keine weiteren Verände- 
rungen mehr, d.h. sie sind jetzt in körpereigene Eiweisstoffe 
umgewandelt worden. Als solche werden sie in den Eiweisszellen 
aufgespeichert und müssen darum als eiweisshaltige Reservekugeln 
bezeichnet werden. 

Am vierten Tage nach der Fütterung beginnt ein rascher Abbau 
der Reservekugeln, und schon nach 6-8 Tagen liegen im Darm- 
epithel keine Eiweissreserven mehr. 

Um die 30. Stunde macht sich noch eine weitere Erscheinung in 
den Eiweisszellen bemerkbar. Neben den zahlreichen gelben 
Eiweisskugeln mit einer durchschnittlichen Grösse von 6-8 u 
finden sich bedeutend grössere Eiweisskugeln, die durch die Millot- 
Färbung grün oder gelbgrün gefärbt werden (Abb. 6d). Diese 
meist ovalen Gebilde entstehen durch das Zusammenfliessen von 
mehreren kleinen Eiweisskugeln und erreichen eine maximale 
Grösse von 20 u. Sie werden allmählich heller und nehmen schliess- 
lich keine Farbe mehr an. Gleichzeitig werden sie auch kleiner und 
liegen dann deutlich in einer von Plasma umgebenen Vakuole. Da 
sich nun auch Vakuolen finden lassen, in denen keine Kugeln mehr 
liegen, so muss ein Prozess angenommen werden, der diese hellen 
Eiweisskugeln so verwandelt, dass sie sich nicht mehr färben 
lassen. In den Osmiumfixierungen ist in den gleichen Phasen der 
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Verdauung der Inhalt der grossen Vakuolen deutlich geschwärzt, 
und es finden sich alle Übergänge von nur leicht geschwärzten 


INBIBERR 


— Limnesia koenikeı. 


Schema der intrazellulären Verdau- 
ungsvorgänge in einer Eiweisszelle. 
@— 3. Stunden, br iurze——apr dr — 
24, e= 30, f= 48 Stunden nach 
Beginn des Saugakts. V, ="grosse, 
helle Vakuolen, V, = kleine, rote 
Vakuolen, V,= kleine, gelbe Va- 
kuolen, V, = grosse, gelbe Vakuolen, 
V, = fettbildende Vakuolen. 


des Saugaktes sehr zahlreich 


gleich wie die Nahrungsflüssigkeit im Darmlumen. 


Vakuolen zu intensiv schwarzen 
Kugeln. Diese Beobachtung kann 
nur so gedeutet werden, dass 


das Eiweiss in Fett umgewandelt 
worden ist. Da der Fetthaushalt 
der Hydracarinen in einem beson- 
deren Kapitel behandelt werden 
muss, so soll auf dieses wichtige 
Problem noch nicht eingegangen 
werden. 

In Abbildung 7 ist der Verdau- 
ungsvorgang in einer Eiweisszelle 
schematisch dargestellt worden. 
In diesem Schema sind die zahl- 
reichen Exkretkugeln nicht ein- 
gezeichnet worden, weil sie für die 
Darstellung der intrazellulären 
Verdauung nicht notwendig sind. 
Die Verdauung des eiweisshaltigen 
Nahrungsbreis verläuft demnach 
auf die folgende Art: 


a) Drei Stunden nach Beginn 
der Fütterung erscheinen im 
distalen plasmatischen Zellsaum 
zahlreiche, überaus kleine Tröpf- 
chen. Die Zellwandung der Mittel- 
darmzelle ist demnach nur für 
fein verteilte Mengen des Nah- 


rungsbreis durchlässig. 


b) Die kleinen Tröpfehen ver- 
schmelzen indenfolgenden Stunden 
zu grossen, hellen, wasserreichen 
Vakuolen. Diese sind vor allem 
in der 6.-10. Stunde nach Beginn 
und verhalten sich färberisch 
Die frisch 
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aufgenommenen Nahrungströpfehen werden also ın Vakuolen 
gesammelt. 


c) Schon sechs Stunden nach Beginn der Fütterung verdichten 
sich einzelne helle, basal gelegene Vakuolen zu kleineren, aber 
intensiv rotgefärbten Eiweisskugeln. Der Inhalt der hellen Vakuolen 
ist also einem Kondensationsprozess unterworfen worden. 


d) Nach der restlosen Aufnahme des Nahrungsbreis wölben sich 
die Eiweisszellen als kugelige Gebilde ins Darmlumen vor. Sie 
enthalten keine hellen Vakuolen mehr, sind dagegen mit zahl- 
reichen roten Kugeln vollgepfropft. Die roten Kugeln verwandeln 
sich in gleich grosse oder etwas kleinere gelbe Kugeln. 


e) Um die 30. Stunde verschmelzen einzelne der gelben Kugeln 
wieder zu grossen Vakuolen, die sich in ihrer Färbbarkeit jedoch 
anders verhalten: Sie verfärben sich vorerst grün, werden immer 
heller und nehmen schliesslich keine Farbe mehr an, so dass an 
ihrer Stelle grosse „leere“ Vakuolen entstehen (siehe Fettver- 
dauung !). 


f) Von der 36. Stunde an finden keine wesentlichen Verände- 
rungen mehr statt. Die kleinen, intensiv gelb gefärbten Eiweiss- 
kugeln verschmelzen untereinander und liegen als unregelmässige 
Gebilde in den Eiweisszellen. Diese Kugeln stellen das gespeicherte 
Eiweiss dar, das dann in der folgenden Hungerperiode abgebaut 
wird. 


g) Die Verdauungsvorgänge in den Exkretzellen. 


Es ist schon früher gezeigt worden, dass zwischen den Eiweiss- 
zellen und den Exkretzellen ein allmählicher Übergang besteht. 
So fällt es manchmal schwer, eine bestimmte Zelle zu dem einen 
oder anderen Typus zu zählen. Charakteristisch für die Exkret- 
zellen ist die starke Speicherung der Endprodukte des intra- 
zellulären Stoffwechsels und die Bildung der Fermente. Da aber 
die Exkretzelle nichts anderes ist als eine Spätphase der Eiweiss- 
zelle, so besitzt sie immer noch die Eigenschaft, den eiweisshaltigen 
Nahrungsbrei aufzunehmen und intrazellulär zu verarbeiten. Da 
sie mit den Exkretstoffen jedoch voll beladen ist, so erfolgt die 
Aufnahme der Nahrungsflüssigkeit auf eine etwas modifizierte Art: 
Am Rand jeder Exkretzelle liegt ein äusserst schmaler Plasma- 
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bezirk, und in diesem erscheinen von der dritten Stunde nach 
Beginn des Saugaktes an kleine, ca. 2-3 u grosse Eiweisskugeln, die 
sich sofort intensiv rot färben. Es kommt also hier nicht zur 
Bildung der grossen, hellen Vakuolen. Die in der Zelle gelagerten 
Exkretstoffe üben nämlich einen zu starken Druck auf die Zell- 
wandung aus, als dass am Rande genügend Platz vorhanden wäre, 
mehrere der grossen, hellen Eiweisskugeln zu bilden. Die Eiweiss- 
flüssıgkeit kondensiert sich sofort nach dem Eintritt in die Zelle 
zu den kleinen Kugeln (Abb. 6b und ec). Anfänglich sind es nur 
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ABB. 8. — Limnesia koenikeı. 
Graphische Darstellung der Verdauungsvorgänge in den Exkretzellen. 0-72 
Stunden nach Beginn des Saugaktes. [I = Exkretzelleim Zustand des Hungers, 
II Exkretzelle während der Fermentbildung, III = Exkretzelle während 


der intrazellulären Verdauung. 


wenige Zellen, die mit diesen Eiweisskugeln beladen sind. Im Laufe 
der Verdauung nimmt ıhre Zahl immer mehr zu, und zwischen der 
20. und 30. Stunde nach Beginn der Fütterung sind beinahe alle 
Exkretzellen mit den kleinen Eiweisskugeln angefüllt. Diese 
liegen immer nur an der peripheren Wandung der Zelle. Wird 
daher eine kugelige Exkretzelle tangential angeschnitten, so scheint 
die ganze Zelle mit den zahlreichen Kugeln angefüllt zu sein, so dass 
ein neuer Zelltypus aufgestellt werden könnte. Wird die Zelle jedoch 
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auf den nächsten Schnitten weiter verfolgt, so stellt sich sofort 
heraus, dass es sich hier um eine normal arbeitende Exkretzelle 
handeln muss. Die zahlreichen kleinen Eiweisskugeln verschwinden 
sehr rasch, denn schon 60 Stunden nach Beginn des Saugaktes sind 
sie in keiner Zelle mehr nachzuweisen (siehe Fettverdauung !). 

In Abbildung 8 ist das Verhalten der Exkretzellen während einer 
Verdauungsphase graphisch dargestellt worden. Die einzelnen 
Zahlenwerte sind dabei auf die folgende Art ermittelt worden: 
Von einer grösseren Stufenuntersuchung mit jüngeren Tieren 
wurden die wichtigsten Phasen der Verdauung herausgegriffen. 
Auf den Schnitten wurden je etwa 100 Exkretzellen auf ıhr Ver- 
halten hin untersucht und drei Kategorien unterschieden. Zur 
ersten Kategorie gehören die Exkretzellen ohne irgendwelche 
Einschlüsse (I), zur zweiten diejenigen mit Fermentkugeln (II) und 
zur dritten die mit den kleinen Eiweisskugeln (III). Diese Kate- 
gorien wurden ausgezählt, die Prozentsätze ausgerechnet und die 
Zahlenwerte in den Säulen abgetragen. Die einzelnen kleinen 
Unregelmässigkeiten, die das Bild etwas stören, könnten wahr- 
scheinlich durch ein grösseres Zahlenmaterial ausgemerzt werden. 
Ich glaube aber, dass diese graphische Darstellung genügt, um die 
Vorgänge in den Exkretzellen zu veranschaulichen: In einem 
hungernden Tier enthalten die Exkretzellen neben der grünen 
Grundsubstanz und den zahlreichen Exkretkugeln keine weiteren 
Einschlüsse. Mit dem Eindringen des Nahrungsbreis beginnt sofort 
die Bildung der Fermentkugeln, die in der zweiten Stunde ihr 
Maximum erreicht. Sobald der Saugakt beendet ist, nimmt die 
Fermentbildung ab. Sie wird immer schwächer, und von der 60. 
Stunde nach Beginn des Saugaktes an erzeugen die Exkretzellen 
keine Fermentkugeln mehr. Nach 72 Stunden ist der Anfangszu- 
stand bei allen Tieren wieder erreicht. 

Die Aufnahme des Nahrungsbreis durch die Exkretzellen beginnt 
in der dritten Stunde. Sie ist anfänglich noch schwach, wird aber 
immer stärker, so dass um die 26. Stunde beinahe alle Zellen mit 
Eiweisskugeln beladen sind. Diese werden rasch verarbeitet, und 
nach 72 Stunden sind auch diese Kugeln restlos verschwunden. 

Nur in wenigen Fällen treten in einer Zelle neben den Ferment- 
kugeln auch die Eiweisskugeln gemeinsam auf. Da dies aber 
vorläufig nur eine unbedeutende Übergangserscheinung ist, so ist 
sie in der graphischen Darstellung nicht berücksichtigt worden. 
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Eine weitere Tatsache muss ebenfalls noch erwähnt werden: Da 
die Zahl der Exkretzellen im Laufe des Lebens immer mehr 
zunimmt, so müsste diese Zunahme auch in den Säulen dargestellt 
werden, und zwar so, dass die Säule von 72 Stunden etwas höher 
sein müsste als die von O0 Stunden. Es gibt aber keine Möglichkeit, 
diese Zunahme während eines Verdauungsprozesses zu ermitteln, 
und so sind die Säulen alle als gleich hoch angenommen worden. 

Aus dem Studium der Exkretzellen ist eine wichtige Schluss- 
folgerung zu ziehen: Es kann hier nämlich eindeutig gezeigt werden, 
dass ein und dieselbe Darmzelle nicht nur extrazellulär wirkende 
Fermente erzeugen kann (Drüsenzelle !), sondern gleichzeitig auch 
den Nahrungsbrei aufnimmt und intrazellulär verarbeitet. Bei 
Limnesia koenikei ist es der Typus der Fxkretzelle, der diese 
Doppelfunktion ausübt. Aus Abbildung 8 ist zu ersehen, dass 
ein resp. zwei Stunden nach Beginn der Fütterung etwa die Hälfte 
aller Exkretzellen (genau: 50% resp. 52%) fermentbildend ist. 
26 Stunden nach dem Saugakte sind nur noch 11% aller Zellen als 
Fermentzellen tätig, der Rest dagegen als verdauende Zellen. Aus 
diesem Zahlenmaterial lässt sich rechnerisch der Schluss ziehen, 
dass eine gewisse Anzahl von Zellen beide Funktionen besitzen 
muss, denn bei zwei Stunden sind 52%, Drüsenzellen, bei 26 Stunden 
sind 90%, verdauende Zellen. Wenn eine strenge Scheidung der 
beiden Zelltypen bestehen würde, so müsste ihre Addition ungefähr 
100%, ausmachen. Die Addition der beiden Prozentsätze ergibt 
aber 140%, eine Zahl, die nicht innerhalb der möglichen Fehler- 
grenze liegt. Aus dieser Berechnung ist daher zu ersehen, dass 
mindestens eine Teil (wenn nicht gar alle) der Exkretzellen beide 
Funktionen ausüben muss. Auch das histologische Bild bestätigt 
diese Behauptung, denn es gıbt, wie schon erwähnt, auch Fälle, wo 
eine Exkretzelle peripher mit den kleinen Eiweisskugeln beladen 
ist, im Innern dagegen zwischen den Exkretstoflen eine deutliche, 
spezifisch gefärbte Fermentkugel einschliesst. 

Die Tatsache, dass ein und dieselbe Darmzelle eine Doppel- 
funktion besitzt, ist nicht neu, denn schon KrıJGsmann (1929) 
hat bei Helix pomatia auf die gleiche rechnerische Art diese 
Behauptung bewiesen. 
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h) Phagocytose. 


In der Acarinen-Literatur ist bis jetzt nur zweimal auf einen 
phagocytären Verdauungsprozess hingewiesen worden. A. BERLESE 
(1897) hat in seiner Arbeit „La Digestione negli Acarı“ zum ersten 
Mal die Verdauung bei Milben näher behandelt. So beschreibt er 
bei Trombidium fuliginosum die gleichen kugeligen Exkretzellen, 
wie sie auch in Limnesia koenikei zu finden sind. Die obige Land- 
milbe ernährt sich von Pflanzenabfällen, und es soll häufig vor- 
kommen, dass im Darmlumen Pilzsporen und Teile von Hyphen 
entdeckt werden können. Durch ein genaues histologisches Studium 
lassen sich nun diese Fremdkörper sowohl im Darmlumen als auch 
in den runden Darmzellen nachweisen. So sind in den Darmzellen 
häufig grosse Massen von kleinen, ovalen, ca. 4 ‚u grossen „Sporen“ 
zu finden. BERLESE lässt zwar in diesem Falle die Möglichkeit 
offen, dass es sich ebenso gut um Darmgregarinen oder andere 
Sporozoen handeln könne. Ich möchte diese Ansicht schon eher 
als wahrscheinlich betrachten, denn es ist mir gelungen, in den 
Darmzellen von Diplodontus despieiens eine Gregarine zu entdecken, 
deren Sporozoite auf die gleiche Art wie bei Trombidium die Darm- 
zelle ausfüllen. Dabei entspricht die Gestalt dieser Sporozoite 
genau den von BErLsE als Pilzsporen bezeichneten Einschlüssen. 
Eine weitere Beobachtung desselben Autors spricht dagegen klar 
zu Gunsten der Theorie, dass bei den Acarinen die Phagocytose 
vorkommt. BErLEsE hat nämlich in den kugeligen Exkretzellen 
auch Teile von Pilzhyphen mit Sporen entdeckt und gibt in der 
oben zitierten Arbeit eine Abbildung, deren Beweiskraft nicht 
angezweifelt werden kann. 

BERLESE hat nun weiter vermutet, dass bei räuberischen und 
parasitischen Milben, die nur von Säften leben, eine Phagocytose 
nicht zu erwarten sei. Dass diese Ansicht nicht stimmt, hat 
REICHEnow (1922) in seiner Arbeit über die intrazelluläre Ver- 
dauung bei Liponissus saurarum gezeigt. Diese parasitische Milbe 
ernährt sich vom Blute der Eidechse. ‚Wenn sich der Mitteldarm 
mit Blut gefüllt hat, bilden die kolbenförmigen Zellen (unseren 
Exkretzellen entsprechend) Pseudopodien aus, mit deren Hilfe sie 
sich die Blutkörperchen einverleiben. Haben sie sich mit diesen 
angefüllt, so verschwinden die Pseudopodien, und die Blutkör- 
perchen werden intrazellulär verdaut. Nach beendeter Verdauung 
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setzt die Phagocytose von neuem ein und wiederholt sich so oft, 
bis die Zelle mit Exkretstoffen vollgepfropft ist und damit zu 
weiterer Tätigkeit unfähig ıst. Sıe löst sich vom Zellverband und 
wird durch das Recetum ins Freie ausgestossen.“ 

Nun ist es mir gelungen, auch bei Limnesia koenikei die Phago- 
cytose einwandfrei nachzuweisen. Wird der Nahrungsbrei bei 
diesem Versuchstier genau untersucht, so finden sich in zahlreichen 
Fällen grössere, langgestreckte Gewebereste, über deren Bau keine 
genauen Angaben gemacht werden können. Es mag sich dabei 
wohl um Muskeltrümmer des Beutetieres handeln, die typische 
Querstreifung fehlt jedoch. Diese 
(Grewebereste sind ausnahmslos 
von länglicher Gestalt mit einer 
maxımalen Breite von 8 u und 
einer maximalen Länge von ca. 
50 u. Im Lumen hungernder 
Tiere sind diese Fremdkörper 
nicht zu entdecken, und so muss 
eben angenommen werden, dass 

1004 sie mit dem Nahrungsbrei in das 
Darmlumen gelangt sind. Der 

Be Oesophag misst im Ruhezustand 
Zwei Enkretzelen mit pbaggeplier- etnsa 20 4 im Durchmesser, und 
b— 24 Stunden nach Beginn des so ist es leicht möglich, dass die 
Bau i Gewebereste der Länge nach durch 
ihn in das Lumen des Mittel- 

darms gepumpt werden. Scumipr (1936) beschreibt an der Mund- 
öffnung von Diplodontus despiciens einen Reusenapparat, durch den 
grössere Grewebestücke zurückgehalten werden. Bei Limnesia 
koenikei fehlt eine solche Vorrichtung, und darum können die 
länglichen, nicht allzu grossen Fremdkörper den Vorderdarm ohne 
weiteres passieren. Schon nach der ersten halben Stunde nach 
Beginn des Saugaktes lassen sich diese Gewebestücke im Nahrungs- 
brei verfolgen. Sie liegen in den meisten Fällen noch bis zu 
26 Stunden im Nahrungsbrei, ohne dass sie eine Umwandlung 
erfahren hätten. Sie werden als Ganzes von den kugeligen Exkret- 
zellen aufgenommen, d.h. sie werden von ihnen phagoeytiert 
(Abb. 9). Eine Ausbildung von Pseudopodien wie bei Liponissus 
saurarum scheint hier nicht vorzuliegen, denn diese Gebilde sind 
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in keinem Falle nachgewiesen worden. Schon zwei Stunden nach 
Beginn des Saugaktes liegen die ersten Gewebereste in den kugeligen 
Exkretzellen, doch scheint die Phagocytose im allgemeinen erst 
gegen den Schluss der Eiweissverdauung vorsichzugehen, denn die 
meisten Beispiele dieses eigenartigen Verdauungsprozesses sind 
zwischen 18 und 26 Stunden beobachtet worden. Die phagoey- 
tierten Gewebereste werden intrazellulär verdaut, und von der 
30. Stunde an sind in den Exkretzellen keine Fremdkörper mehr 
zu entdecken. 

Der Phagocytose-Prozess im Mitteldarm von Limnesia koenikei 
kann nicht bezweifelt werden, denn er ist in so zahlreichen Fällen 
beobachtet worden, dass man nicht mit einer Ausnahmeerscheinung 
rechnen kann. Über die theoretische Bedeutung dieser Tatsache 
wird in einem besonderen Kapitel noch diskutiert werden. Es 
kann jedoch schon hier erwähnt werden, dass bei den beiden 
anderen Versuchstieren Hygrobates longipalpis und Teutonia cometes 
keine Phagocytose gefunden worden ist. 


ı) Die Bildung der Exkretstofje. 


Die Aufnahme der flüssigen Eiweisstoffe in die Darmzellen ist 
schon beschrieben worden, und es handelt sich nur noch darum, 
den intrazellulären Abbau der Eiweisskugeln zu den Exkretstoflen 
zu verfolgen. Nun fällt es aber sehr schwer, die Bildung der Ab- 
bauprodukte genau zu erkennen, denn in allen Darmzellen liegen 
schon die zahlreichen gleichgebauten Exkretkugeln, so dass nach 
einer Verdauungsphase nie gesagt werden kann, welche von den 
Exkretkugeln zuletzt gebildet worden sind. Ausnahmsweise kann 
indessen der Prozess der Exkretbildung manchmal erkannt werden. 
In einigen wenigen Schnittpräparaten zeigen die kleinen, ca. 2-3 u 
grossen, roten Fiweisskugeln der Exkretzellen auffallende Ver- 
änderungen: Auf und dicht neben ihnen erscheinen ausserordentlich 
kleine, schwarze Tröpfchen, die so zahlreich sind, dass sie die 
ersteren beinahe vollständig überdecken. Wie schon erwähnt 
bilden die kleinen Eiweisskugeln in den Exkretzellen eine periphere 
Randzone, und nur in dieser liegen die zahlreichen schwarzen 
Punkte. Da die Eiweisskügelchen ihre starke Färbbarkeit in dem 
Grade verlieren, als die schwarzen Tröpfehen an Zahl zunehmen, 
und da die letzteren immer nur in der peripheren Randzone in 
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grossen Massen gelagert sind, so ist der Schluss erlaubt, dass es 
sich bei diesen schwarzen Tröpfehen um die Endprodukte des 
Eiweiss-Stoffwechsels handeln muss, insbesondere da auch noch 
gezeigt werden kann, dass diese Exkrettröpfehen untereinander 
verschmelzen, an Grösse zunehmen, bis sie schliesslich maximal 
2,5 a im Durchmesser erreicht haben. Die Bildung der Exkret- 
körner erfolgt nicht nur ausschliesslich in den Exkretzellen, denn 
auch in den Eiweisszellen (seltener in den Epithelzellen) wird der 
Nahrungsbrei intrazellulär verarbeitet, und darum kann die Bildung 
der Exkrete in allen Zelltypen beobachtet werden. 


k) Die Epithelzellen. 


Bis jetzt sind die Epithelzellen absichtlich nicht behandelt 
worden, denn sie haben am Verdauungsprozess nur einen geringen 
Anteil. In gut ernährten Tieren, und diese machen die Grosszahl 
aller untersuchten Wassermilben aus, sind diese Zellen mit grossen, 
unregelmässig geformten Fettmassen vollgepfropft und haben 
darum für die Aufnahme von Eiweisskugeln gar keinen Platz. 
In Tieren, die längere Zeit gehungert haben, und deren Fett- 
reserven zum Teil oder schon ganz aufgebraucht worden sind, 
besitzen auch die Epithelzellen die Fähigkeit, die eiweisshaltige 
Nahrung aufzunehmen und weiter zu verarbeiten, so dass letzten 
Endes kein prinzipieller Unterschied die drei Zelltypen voneinander 
scheidet. Da die Epithelzellen an der Verdauung nur selten teil- 
zunehmen scheinen, so ist es auch durchaus erklärlich, warum 
in diesen Zellen nur wenige Exkretkugeln liegen. 


l) Die Verdauungsvorgänge bei Hygrobates longipalpıs und Teutonia 
comeles. 


Die intrazelluläre Verdauung der Nahrungsflüssigkeit erfolgt bei 
diesen zwei Versuchstieren grundsätzlich auf die gleiche Art wie 
bei Limnesia koenikei, und so sollen, um nicht alles zu wiederholen, 
nur die abweichenden Beobachtungen aufgezählt werden. 

Die Epithelzellen bilden bei beiden Versuchstieren ein typisches, 
einzelliges Darmepithel. Die meist rechteckigen Zellen enthalten 
im Hungerzustand ein wabenartig angeordnetes Plasma. Der ovale 
Kern (ca. 12 u gross) liegt in der Regel basal, höchstens zentral und 
enthält in seinem Innern immer mehrere Nucleoli. In nach ZENKER 
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fixierten Schnittpräparaten kann er nur schwer gefunden werden, 
denn er wird immer von den zahlreichen, stark lichtbrechenden 
Exkretkörnchen überdeckt. Die Epithelhöhe beträgt im hungern- 
den Tier durchschnittlich 20-30 u. Im Gebiet des hochschichtigen 
Epithels erreicht sie bis zu 80 u Höhe. Nach dem Eindringen des 
Nahrungsbreis dehnt sich der Darm ebenfalls stark aus, und das 
Epithel wird zu einem schmalen, ca. 4-8 u hohen Band abgeflacht. 
Erst wenn der Nahrungsbrei von den Darmzellen aufgenommen 
worden ist, nimmt der epitheliale Zellsaum seine normale Höhe 
wieder an. 

Die Eiweisszellen sitzen wie bei Limnesia koenikei als schwach 
ins Darmlumen vorgewölbte Zellen auf dem eigentlichen Darm- 
epithel. Nach dem Eindringen der Nahrungsflüssigkeit beginnen 
sie schon eine Stunde nach Beginn des Saugaktes mit der Auf- 
nahme der eiweisshaltigen Nährstoffe. Die äusserst feinen Tröpf- 
chen, die bei Zimnesia in den ersten drei Stunden im distalen 
Plasmabezirk erscheinen, sind nicht klar zu erkennen, und so 
zeigen sich hier als erste auffällige Gebilde die grossen, hellen 
Vakuolen, deren Inhalt als feingekörnelte Masse fixiert wird. 
Während es in einer Eiweisszelle von Limnesia koenikei zur Bildung 
zahlreicher heller Vakuolen kommt, entstehen in den entsprechen- 
den Zellen der beiden anderen Versuchstiere meistens nur eine, 
höchstens zwei oder drei. Da diese hellen Vakuolen den ganzen 
Zellraum ausfüllen, so sind sie bedeutend grösser als bei Limnesia. 
Sie erreichen einen maximalen Durchmesser von 40 u. 

Der Inhalt der grossen, hellen Vakuolen wird ebenfalls einem 
Kondensations-Prozess unterworfen, denn die Vakuolen werden 
in der Folgezeit immer dunkler und homogener. Auch hier macht 
sich nach der Millot-Färbung ein Farbenumschlag bemerkbar. 
Die grossen, hellen Vakuolen färben sich zuerst grün, also gleich 
wie der Nahrungsbrei. Diese Farbe geht im Laufe der intrazellu- 
lären Verdauung zu einer intensiv gelben Farbe über, sodass am 
Schluss gleich wie bei Limnesia nur noch gelbe Kugeln von ver- 
schiedener Grösse in den Eiweisszellen liegen. 

Die Exkretzellen wölben sich als 40 u grosse, kolbenförmige 
Gebilde ins Darmlumen vor. Sie enthalten neben den zahlreichen 
Exkretkugeln wiederum eine Masse, die sich nach der Millot- 
Färbung grün färbt. Während diese „grüne Grundsubstanz“ bei 
Limnesia koenikei beinahe gleichmässig die ganze Zelle ausfüllt, 
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ballt sie sich in den Exkretzellen von Hygrobates und Teutonia 
deutlich zu einem mehr oder weniger grossen, dunkeln Klumpen 
zusammen (Abb. 10). 

Nach dem Eindringen des Nahrungsbreis entstehen in den 
Exkretzellen rote Vakuolen, die an Grösse zunehmen, peripher 
verlagert werden und schliesslich als 20 u grosse Kugeln deutlich 
in die Nahrungsflüssigkeit ausgestossen werden. Es handelt sich 
demnach auch hier um die Bildung von Fermentkugeln. Diese 
zerfallen, sobald sie die Zellen verlassen haben, in zahlreiche 
kleine, rote Tröpfchen, die sich nun dort ansammeln, wo die 
Nahrungsflüssigkeit ein auflälliges Aussehen hat. Im allgemeinen 
ist der Nahrungsbrei ein homogenes, gleichmässig gefärbtes Ger- 


As». 10. — Hygrobates longipalpıs. 


Darmausschnitt eines Tieres, 6 Stunden nach Beginn des Saugakts. Ep = 
Epithelzelle, Ei = Eiweisszelle, Ex —= Exkretzelle, S = grüne Grundsubstanz 
in grösseren Klumpen zusammengeballt, VT — grosse, helle Vakuolen. 


rinnsel. Bei Aygrobates longipalpis enthält er aber an gewissen 
Stellen bis zu 120 u grosse Einschlüsse, die sich meist dunkel 
färben und eine zähe, unregelmässig geformte Masse darstellen 
(Abb. 11). Es handelt sich hier ohne Zweifel um einen Bestandteil 
der Nahrungsflüssigkeit, der durch die Fermente der Speichel- 
drüsen noch nicht vollständig verflüssigt worden ist. Da ım Lumen 
hungernder Tiere diese Einschlüsse immer fehlen, so muss der 
Organısmus eben die Fähigkeit besitzen, solche Gebilde zum 
Verschwinden zu bringen. Dies erfolgt mit Hilfe der Verdauungs- 
fermente, denn die kleinen, freien Fermentkugeln sammeln sich 
immer am Rande dieser zähflüssigen Einschlüsse an und dringen 
in sie hinein. 
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Es darf als sicher angenommen werden, dass diese freien Darm- 
fermente die Aufgabe haben, die noch nicht vollständig aufgelösten 
Bestandteile des Nahrungsbreis weiter aufzuschliessen. Schon 
früher ist die Vermutung ausgesprochen worden, dass die von den 
Exkretzellen gebildeten Fermente irgendwelche Proteasen sein 
müssten, und gerade die bei Huygrobates longipalpis gemachten 
Beobachtungen sprechen zu Gunsten dieser Hypothese, denn es 
kann sich bei den oben beschriebenen Einschlüssen nur um eiweiss- 
haltige Stofle handeln. Diese werden also ganz verflüssigt, so dass 
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As». 11. — Hygrobates longipalpıs. 


Querschnitt durch eine Darmaussackung. Im Nahrungsbrei (N) ein zähflüssiger 
Bestandteil der Nahrung. F = Fermentkugeln. 


die Aufnahme der Nahrungsflüssigkeit in Form von fein verteilten 
Tröpfehen vorsichgehen kann. 

Hygrobates longipalpis ist nun eine Wassermilbe, die den im 
Darmlumen liegenden Nahrungsbrei bedeutend schneller in die 
Darmzellen aufnimmt als Zimnesia koenikei. So kann das Lumen 
schon acht Stunden nach Beginn des Saugaktes wieder leer sein. 
Auf jeden Fall ist die eiweisshaltige Nahrung nach mindestens 
24 Stunden von den Darmzellen aufgenommen und intrazellulär 
verdaut. Von diesem Zeitpunkt an liegen in den Eiweisszellen 
die zahlreichen gelben, verschieden grossen Eiweisskugeln, die 
ebenfalls als Reservestoffe angesehen werden müssen. 
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Die klaren histologischen Schnittpräparate, wie sie vom Mittel- 
darm von Limnesia koenikei hergestellt werden können, sind bei 
Hygrobates longipalpis und Teutonia cometes nur schwer zu erhalten, 
und darum sind mit diesen beiden Versuchstieren keine ausführ- 
lichen Untersuchungen über die Verdauung durchgeführt worden. 


Für das Studium der Speicheldrüse hat sich dagegen Hygrobates 
als sehr vorteilhaft erwiesen. 


m) Die Frage der Zellkonstanz. 


Nach den Untersuchungen Reıcnenows (1922) an Liponissus 
saurarum soll eine Zellvermehrung im Darmepithel dieser Milbe 
nicht stattfinden. Die kolbenförmigen Exkretzellen des Mittel- 
darms werden hier abgeschnürt, fallen ins Darmlumen und werden 
durch das Reetum entleert. Die kleinen Epithelzellen treten in die 
entstandenen Lücken und wachsen ihrerseits zu kolbenförmigen 
Zellen heran, so dass schliesslich keine typischen Epithelzellen mehr 
zu finden sind: Die Darmzellen werden demnach allmählich ver- 
braucht, und ihre Zahl reicht nach Reıcnknow gerade aus, den 
Körper so lange mit Nahrung zu versorgen, bis alle Eier abgelegt 
sind. Dann ist der Darm senil, und die Milbe muss zu Grunde 
gehen. Bei den Wassermilben könnte man entsprechende Verhält- 
nisse ebenfalls erwarten, denn auch hier werden im Laufe des 
Lebens immer mehr Exkretzellen aus den Epithelzellen gebildet. 
Nun ist es mir aber gelungen, im Darmepithel eines älteren Exem- 
plars von Hygrobates longipalpis einwandfreie Mitosen in den 
Epithelzellen festzustellen. Die Kernspindeln liegen parallel zur 
Basalmembran, so dass die Zellen senkrecht zur Basis geteilt 
werden. Der Nachweis an Mitosen ist mir zwar nur an zwei Bei- 
spielen gelungen (Duboseq-Material, daher sichtbare Kerne), aber 
ich glaube doch, dass auf Grund dieser Beobachtung die Theorie 
REICHENOws wenigstens für diese Wassermilbe nicht stimmen 
kann. 

In Tuors Arbeit (1903) findet sich ferner die Angabe, dass im 
Darmepithel von Erythraeus regalis die Kerne sich vielleicht auf die 
direkte Art zu teilen vermögen. In Diplodontus despiciens täuschen 
zahlreiche Schnittpräparate einen solchen Vorgang vor. Da meine 
Beobachtungen jedoch nicht einwandfrei sind, möchte ich mich auf 
das Problem der direkten Kernteilung nicht einlassen. 
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B. Die Fettverdauung. 


a) Finleitende Bemerkungen. 


Für den histologischen Nachweis von Fett sind hier zwei Metho- 
den verwendet worden: 1. die Fixierung der Versuchstiere mit 
Osmium-Gemischen und 2. die Fixierung mit Formol, Herstellung 
von Gefrierschnitten, Färbung mit Sudan III oder Nilblausulfat. 
Da die zweite Methode bei den zum Teil chitinösen Wassermilben 
keine guten Schnittpräparate ergibt, so wurde sie nur für Vergleichs- 
zwecke verwendet. Von den Osmiumfixierungen erwies sich 
diejenige nach FLEemming am vorteilhaftesten, weil durch sie 
klare histologische Schnittbilder erhalten werden können. Der 
bei anderen Tiergruppen oft erwähnte Nachteil, dass das durch 
die Ösmiumsäure (OsO,) fixierte Fett in Xylol oder Toluol aufgelöst 
wird, zeigt sich bei den Wassermilben nicht, und so braucht es für 
die Herstellung der Schnittpräparate keine besonderen Methoden. 
Die nach FLemming fixierten Schnitte können ebenfalls nach MıLLor 
gefärbt werden; am geeignetsten hat sich jedoch die Färbung mit 
Safranin herausgestellt. 

Werden die Osmiumpräparate nur bei schwacher Vergrösserung 
untersucht, so können die Exkretkügelchen leicht als fetthaltig 
betrachtet werden, denn diese sonst stark lichtbrechenden Körner 
Sind in tiefer Einstellung von einem deutlichen, schwarzen Ring 
umgeben. Da sich die Exkretkugeln jedoch bei den Eiweiss- 
fixierungen (z.B. nach einer Zenker-Fixierung) genau gleich 
verhalten, so kann es sich hier unmöglich um Fette handeln. Auch 
die kleinsten Exkretkörner, deren Entstehung schon beschrieben 
worden ist (siehe Seite 757) sind nach allen Fixierungsmethoden 
immer schwarz. Sie können darum bei einer oberflächlichen 
Prüfung leicht als Fettröpfchen angesehen werden. 


b) Vorkommen des Fettes im Organismus. 


Das Fett kann im günstigsten Falle an drei Orten nachgewiesen 
werden. In einem gut ernährten Tier findet es sich immer in den 
drei Zelltypen des Mitteldarms. In den Exkretzellen ist es nur 
selten vertreten, da die Exkrete sonst schon die ganze Zelle aus- 
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füllen. In den Eiweisszellen liegen einige wenige Fettkugeln 
zwischen den Eiweisskugeln. Dagegen zeichnen sich die Exkret- 
zellen dadurch aus, dass in ihnen das Fett in grossen Mengen als 
Reservestofl aufgespeichert wird. Ferner können in der Hypo- 
dermis von Hygrobates longipalpis kleine Fettkugeln beobachtet 
werden; bei Limnesia koenikei fehlen diese. Schliesslich finden sich 
zwischen den Dotterplättchen der reifen Eier zahlreiche kleine 
Fettkugeln. 

Bei Limnesia koenikei wird das Fett in den Eiweiss- und Exkret- 
zellen immer in Form von Kugeln aufgespeichert. Diese können 
eine maximale Grösse von 15 u im Durchmesser erreichen. In den 
Epithelzellen liegen immer zahlreiche, nach Osmium-Fixierungen 
schwarz gefärbte Einschlüsse von unregelmässiger Gestalt, die das 
eigentliche Reservefett darstellen. Es füllt die meist rechteckigen 
Zellen vollständig aus, und so nimmt die geschwärzte Fettmasse 
eine mehr oder weniger rechteckige Form an. Die einzelnen 
Epithelzellen sind bei einem gut ernährten Tier immer mit Fett 
vollgepfropft, und so kann die Epithelhöhe maximal bis zu 50 u 
ausgedehnt werden (im Bereich des hochschichtigen Epithels noch 
höher ). 


c) Der Fettabbau bei langandauerndem Hungern. 


Es ıst schon früher erwähnt worden, dass zuerst das Eiweiss als 
Reservestoff vom Organısmus abgebaut wird. Dieser Abbau erfolgt 
so, dass in sämtlichen Eiweisszellen die Eiweisskugeln gleichzeitig 
kleiner werden und nach 6-8 Tagen verschwunden sind. Es wird 
dabei keine bestimmte Zone ım Mitteldarm bevorzugt, alle Zellen 
verlieren ungefähr zur gleichen Zeit ihre eiweisshaltigen Reserve- 
stoffe. Ganz anders werden dagegen die fetthaltigen Speicher- 
produkte abgebaut. Wird z.B. ein Exemplar von Limnesia 
koenikei, das etwa 18 Tage lang gehungert hat, auf seine Fettreser- 
ven hin untersucht, so kann in einem Querschnitt folgendes beo- 
bachtet werden: Am Mitteldarm der Versuchstiere lassen sich 
zwei Zonen unterscheiden, die, was wenigstens das Fett anbetrifft, 
deutlich voneinander unterschieden werden müssen. In einem mehr 
oder weniger grossen dorsalen Gebiet der Wassermilbe findet sich 
auch nicht eine Spur von fetthaltigen Stoffen. In der entsprechen- 
den ventralen Zone enthalten sämtliche Epithelzellen das aufge- 


VERDAUUNGSVORGÄNGE BEI HYDRACARINEN 765 


speicherte Fett. Die beiden Zonen lassen sich durch eine fast 
scharf begrenzte Linie voneinander trennen. Auf Sagittalschnitten 
lässt sich ebenfalls eine solche horizontale Trennungslinie ziehen. 
Auf genau durchgeführten Frontalschnitten gibt es eine gewisse 
Anzahl von dorsal gelegenen Schnitten, auf denen die Darmzellen 
kein Fett enthalten. Im übrigen Teil der Schnitte (also die vom 
ventralen Gebiet der Milbe) sind sämtliche Zellen mit Reservefett 
vollgepfropft. Von den Epithelzellen des Mitteldarms werden also 
beim Hungern diejenigen Zellen zuerst fettfrei, die im Tier dem 


Asp. 12. — Hygrobates longipalpıs. 


Sagittalschnitt durch ein 14 Tage lang hungerndes Tier. Flemming-Fixierung. 
Das in den Darmzellen liegende Fett ist geschwärzt. Sp = Speicheldrüsen, 
M = Beinmuskulatur, H — Hypodermis, N —= Niveaufläche der Fettreserven. 


Rücken am nächsten liegen. Der weitere Abbau des Reservefetts 
erfolgt dann so, dass das Niveau des Fettes durch eine horizontale 
Trennungsebene gebildet wird, die bei andauerndem Hungern nach 
unten sinkt. Da die beiden ventralen Darmausbuchtungen, die 
bekanntlich bei Limnesia koenikeı vom Darmring nach vorn 
entlassen werden, in der Wassermilbe am tiefsten liegen (Abb. 1 a), 
so sind die Epithelzellen dieser Blindsäcke am längsten mit Fett 
beladen. Bei Hygrobates longipalpıs lässt sich dieser auffallende 
Prozess der Mobilisierung der Fettreserven ebenfalls verfolgen 
(Abb. 12), nur mit dem Unterschied, dass die in der Hypodermis 
gelagerten Fettkugeln keinem Auflösungsprozess unterworfen 
sind. 
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Die Auflösung des Fettes geht auf eine besondere Art vor sich. 
Während die Eiweisskugeln durch Kondensation immer kleiner 
werden und schliesslich verschwinden, so nehmen die einzelnen 
Fettklumpen in der Übergangszone die schwarze Farbe nicht mehr 
so intensiv an und werden heller, bis sie nicht mehr nachgewiesen 
werden können. Sie behalten jedoch während dieses Umwand- 
lungsprozesses ihre ursprüngliche Grösse bei, d. h. sie werden als 
Ganzes durch intrazelluläre Fermente aufgelöst. Diese Umwand- 
lung dauert je nach dem Ernährungszustande des Tieres verschieden 
lang. Der Darm kann bei gewissen Tieren schon nach 10 Tagen 
fettfrei sein, bei anderen dagegen erst nach 30 Tagen. 


d) Das Fett im Nahrungsbrei und seine Verdauung. 


Die Nahrungsflüssigkeit besteht zum grössten Teil aus eiweiss- 
haltigen Stoffen, das Fett ist darin je nach der Beute in verschieden 
grossen Mengen enthalten. Trotzdem für die vorliegenden Unter- 
uchungen nur die Ephemeriden-Larve (loeon dipterum als 
Beutetier verwendet worden ist, sind doch grössere Abweichungen 
vom durchschnittlichen Fettgehalt beobachtet worden. Diese 
Unregelmässigkeiten lassen sich auf die Tatsache zurückführen, 
dass jeweilen verschieden alte Ephemeriden-Larven verfüttert 
worden sind. Die jüngeren Larven enthalten noch wenig Fett, die 
älteren dagegen sehr viel. Es ist darum immer darauf geachtet 
worden, den Wassermilben einer Stufenuntersuchung ungefähr 
gleich grosse (Cloeon-Larven als Futtertiere zu geben. Dabei hat 
sich herausgestellt, dass Limnesia koenikei gerne die jüngeren Tiere 
anfällt, //ygrobates longipalpis eher die älteren. Die histologische 
Untersuchung hat dementsprechend bei Limnesia einen relativ 
fettarmen, bei Hygrobates einen fettreichen Nahrungsbrei ergeben. 

In den Ephemeriden-Larven findet sich das Fett im Epithel des 
Mitteldarms und im eigentlichen Fettkörper. Durch die Ferment- 
wirkung des Speicheldrüsensekrets werden die Gewebe aufgelöst 
und die Nahrungsflüssigkeit in das Darmlumen der Wassermilbe 
gepumpt. Es ist dabei noch nicht abgeklärt, ob das Fett zum 
Teil durch Lipasen aufgelöst wird, oder ob es nur in kleinen Tröpf- 
chen mitgerissen wird, ohne einer Fermentwirkung unterworfen zu 
sein. Es genügt vorläufig die Tatsache, dass im frisch aufgenom- 
menen Nahrungsbrei mehr oder weniger zahlreiche, kleine Fett- 
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tröpfchen entdeckt werden können. Diese liegen vorerst ohne eine 
bestimmte Anordnung im Darmlumen. Nachdem die eiweisshaltige 
Nahrungsflüssigkeit von den Darmzellen aufgenommen worden ist, 
sammeln sich die Fermentkügelchen an einigen Stellen in der 
Darmhöhle an und verschmelzen zu grösseren Kugeln. Um das 
weitere Schicksal dieser Fettkugeln eindeutig zu erkennen, sind 
in einer Stufenuntersuchung nur solche Tiere verwendet worden, 
deren Darmepithel nach längerem Hungern keine Fettreserven 
mehr enthalten haben. Es wird darum nach einer Osmium- 
Fixierung nur das Fett des Nahrungsbreis geschwärzt. In den 
ersten zwei Tagen nach der Fütterung liegen die grossen Fett- 
klumpen im Darmlumen, ohne dass eine Veränderung vor sich zu 
gehen scheint. Von der 48. Stunde an können nun in den Exkret- 
zellen ebenfalls grosse, geschwärzte Kugeln entdeckt werden, und 
da die Zahl der im Darmlumen liegenden Fettklumpen in dem 
Grade abnimmt als die Exkretzellen immer mehr mit Fettkugeln 
beladen sind, so muss eben angenommen werden, dass die Exkret- 
zellen das Fett der Nahrungsflüssigkeit aufnehmen können. Diese 
Aufnahme erfolgt durch einen phagocytären Prozess, denn die 
Fettkugeln werden im Darmlumen nicht aufgelöst, sondern werden 
als Ganzes von den Exkretzellen aufgenommen. Es finden sich 
daher in den Exkretzellen Fettkugeln, die die gleiche Grösse haben 
wie diejenigen, die noch im Darmlumen liegen. Da schon früher 
gezeigt worden ist, dass die Exkretzellen auch Gewebereste zu 
phagocytieren vermögen, so kann die Phagocytose der fetthaltigen 
Stoffe nicht als eine Ausnahmeerscheinung bewertet werden. 

Die Aufnahme der Fettkugeln geht sehr langsam vor sich, denn 
fünf Tage nach der Fütterung können im Darmlumen von Limnesia 
koenikei immer noch einzelne Fettklumpen verfolgt werden. Bei 
Hygrobates longipalpis wird das Fett ebenfalls nur langsam phago- 
cytiert, und da in diesem Versuchstier der Nahrungsbrei bedeutend 
fetthaltiger ist (siehe oben), und ein Tag nach der Fütterung 
schon wieder eine neue Beute angefallen wird, so kann das Darm- 
lumen manchmal so mit Nahrungsfett vollgepfropft sein, dass die 
Aufnahme neuer Nahrungsflüssigkeit verunmöglicht wird. Es 
scheint auch, als ob das Fett bei alten Tieren bedeutend langsamer 
phagocytiert wird, denn bei Weibchen, die mit Eiern prall gefüllt 
sind, liegen die Fettkugeln bedeutend länger im Darmlumen als 
bei jüngeren Tieren. 
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Das von den Exkretzellen phagoeytierte Fett bleibt nicht lange 
in den Zellen liegen. Es erfährt eine rasche intrazelluläre Um- 
wandlung, denn sobald die letzten Fettkugeln im Darmlumen 
verschwunden sind, lässt sich auch das Fett der Exkretzellen 
nicht mehr nachweisen. 


e) Die Bildung von Fett aus Eiweiss. 


Es ist schon früher darauf hingewiesen worden, dass das von 
den Mitteldarmzellen aufgenommene Eiweiss in Fett umgewandelt 
wird. Verschiedene Gründe sprechen zu Gunsten dieser Behaup- 
tung: 


I. Werden Tiere von Limnesia koenikei, deren Epithelzellen 
kein Fett mehr gespeichert haben, mit jungen Ephemeriden-Larven 
gefüttert, so enthält der Nahrungsbrei nur geringe Fettmengen. 
Das Eiweiss wird auf die schon beschriebene Weise von den Eiweiss- 
zellen aufgenommen und intrazellulär verdaut. Am Schluss dieser 
Verdauung können zwischen den dunkeln Eiweissvakuolen mehrere 
geschwärzte Fettkugeln beobachtet werden. Da das Fett des 
Nahrungsbreis noch nicht phagoeytiert worden ist, bleibt nichts 
anderes übrig als anzunehmen, dass aus dem Eiweiss Fett ent- 
standen sein muss. Dieses wird nicht in der Eiweisszelle aufge- 
speichert, sondern gelangt auf eine uns unbekannte Art durch die 
Zellmembran in die Epithelzellen. 


2. Das histologische Studium der Eiweisszellen spricht ebenfalls 
zu Gunsten unserer Theorie. Der sonderbare Umwandlungsprozess, 
der aus dem Eiweiss das Reservefett entstehen lässt, ist schon 
beschrieben worden (siehe Seite 749). Die grossen Kugeln, die um 
die 30. Stunde gebildet werden und deren Färbbarkeit abnimmt, 
sind zu auffallend, als dass sie übersehen werden können. Sie 
liegen in einer deutlichen, von Plasma begrenzten Vakuole, die 
auch dann noch bestehen bleibt, wenn die Kugel in ihrem Innern 
kleiner wird und verschwindet. Da mit dem Osmium-Test gezeigt 
werden kann, dass diese Vakuolen nun Fett enthalten, so folgt 
auch aus dieser Beobachtung, dass der eiweisshaltige Nahrungsbrei 
intrazellulär in Fett umgewandelt wird. 

3. Auch die Exkretzellen vermögen das aufgenommene Eiweiss 


in Fett zu verwandeln. Die zahlreichen kleinen Eiweisskugeln 
(ca. 3 u gross), die in der peripheren Zone der Exkretzellen während 
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der Verdauung entstehen, verlieren bei einer Zenker-Fixierung 
ebenfalls ihre Farbe in dem Grade, als sie nach der Flemming- 
Fixierung zunehmend geschwärzt erscheinen, so dass dann um die 
48. Stunde nach Beginn des Saugaktes die kleinen Fettkugeln in 
den Exkretzellen eine entsprechende Randzone bilden können. 
Diese Zone verschwindet jedoch bald, und es ist anzunehmen, dass 
dieses Fett entweder sofort verarbeitet oder durch die Zellwände 
in die Epithelzellen verlagert wird. 

Die Feststellung, dass bei den Wassermilben das Eiweiss in 
Fett umgewandelt wird, dürfte kaum bezweifelt werden. In der 
Literatur sind über dasselbe Phänomen bei anderen Tiergruppen 
mehrere entsprechende Beobachtungen zu finden. So haben z.B. 
WirrLier, Hyman und RırEngurg (1925) in ihrer Arbeit über die 
Verdauung bei Trieladen zeigen können, dass das in den Darm- 
zellen gespeicherte Fett aus dem Nahrungseiweiss entstehen 
muss. Der chemische Werdegang der Fettbildung ist von diesen 
Autoren nicht endgültig abgeklärt worden, obgleich von ihnen 
vermutet wird, dass die Bildung des Fettes auf die folgende Art 
vor sich gehen sollte: 


Eiweiss — Aminosäuren — Deaminosäuren — höhere Fett- 
säuren — Fett. 


Da die kleinmolekularen Aufspaltungsprodukte histologisch 
nicht nachgewiesen werden können, so kann diese Hypothese 
selbstverständlich nicht auf ihre Richtigkeit hin geprüft werden. 

Von grosser Bedeutung ist schliesslich noch die Frage, wo letzten 
Endes das Fett in der Zelle entsteht. Zwei Ansichten stehen sich 
hier gegenüber: 


1. Das Fett wird in kleinen Tröpfehen im Plasma gebildet 
und verschmilzt dann zu grösseren Kugeln. 

2. Das Fett entsteht in einer Vakuole, wobei das Plasma 
keinen wesentlichen Anteil an diesem Prozess zu haben 
scheint. 


Es ist mir nie gelungen, das Fett in kleinen Tröpfehen in den 
Darmzellen zu entdecken, und der oben beschriebene Prozess der 
Umwandlung von Eiweiss in Fett, der wenigstens bei Limnesia 
koenikei in einer Vakuole stattzufinden scheint, spricht eher für 
die zweite Auffassung. Trotzdem möchte ich mich auf keine der 


REVUE Suisse DE Zoor. T. 45 1938. 55 


770 CARL BADER 


beiden Ansichten festlegen, denn es ist auch möglich, dass die 
Umwandlung von Eiweiss zu Fett im Plasma in so kleinen Mengen 
vor sich geht, dass diese kleinsten Tröpfchen mikroskopisch nicht 
nachzuweisen sind und erst beim Zusammenfliessen in der Vakuole 
sichtbar werden. 

Der bei den Insekten so typisch ausgebildete Fettkörper 
zwischen Darm und Hypodermis fehlt den Hydracarinen völlig. 
Auch das bei Spinnen beschriebene Zwischengewebe (interstitielles 
Gewebe Mirrors) ist nicht ausgebildet. CRONEBERG (1888) will 
zwar bei den von ihm untersuchten Wassermilben einen Fett- 
körper entdeckt haben. Es handelt sich aber dabei, wie dies durch 
Tnor (1902) später gezeigt worden ist, nur um gewisse Ovarial- 
zellen, die im weiblichen Tier zwischen Mitteldarm und Hypodermis 
liegen. Da den Hydracarinen ein eigentlicher Fettkörper abgeht, 
so werden die Darmzellen in den Dienst der. Fettspeicherung 
gestellt. Die Anwesenheit von Fett in der Hypodermis von Hygro- 
bates longıpalpis kann kaum als Speicherung von Reservestoffen 
betrachtet werden, denn diese kleinen Fettkugeln verschwinden 
auch bei lang andauerndem Hungern nicht. Dasselbe gilt auch für 
die fetthaltigen Tröpfchen in den reifen Eiern. 


C. Glykogen. 


Das Glykogen lässt sich in winzigen Tröpfehen in den Geweben 
der Wassermilbe nachweisen. Da die Best’sche Methode (Fixierung 
nach CArnoy) bei dem untersuchten Material nur selten einwand- 
freie Beobachtungen zulässt, so wurden keine Stufenuntersuchungen 
durchgeführt. Das Glykogen findet sich vor allem in wachsenden 
Eiern, in der Hypodermis und in der quergestreiften Beinmus- 
kulatur. Es ist ferner in kleinsten Mengen mit dem Nahrungsbrei 
vermischt und wird bei der Verdauung von den Darmzellen auf- 
genommen. Die wenigen Beobachtungen, die bei den Verdauungs- 
serien gemacht worden sind, genügen jedoch nicht, um hier genaue 
Angaben über den Stoffwechsel des Glykogens zu geben. 
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IV. Das EXKRETIONSORGAN. 


A. Morphologischer Bau. 


Das Exkretionsorgan ist wohl das auffälligste Organ, das bei 
lebenden Hydracarınen beobachtet werden kann. Es liegt als 
unpaarer Schlauch auf dem Mitteldarm und wird wegen seiner 
dorsalen Lage von den älteren Autoren auch als Rückengefäss 
bezeichnet. Seine weisse Farbe verdankt es den hellen Guanin- 
kristallen, die in grosser Menge in ıhm aufgespeichert werden. Bei 
den Landmilben besteht dieses Organ aus” zwei Exkretions- 
schläuchen (auch als Malpighische Gefässe bezeichnet). Diese 
münden in den Enddarm ein, und so werden durch die sogenannte 
Analöffnung nicht nur die unverdaulichen Nahrungsreste vom 
Mitteldarm entleert, sondern auch die guaninhaltigen Exkretstofle 
des Exkretionsorgans. Da bei den Wassermilben der Enddarm 
zurückgebildet worden ist, so wird die Analöflnung zum eigent- 
lichen Exkretionsporus. Das Exkretionsorgan steigt von diesem 
ventral gelegenen Porus zwischen dem Mitteldarm senkrecht in die 
Höhe und erstreckt sich auf der dorsalen Seite zuerst nach vorne. 
Im allgemeinen ist das Exkretionsorgan bei den Hydracarinen als 
unpaarer Schlauch ausgebildet, doch wird seine paarige Herkunft 
manchmal noch vorn durch eine Y-förmige Gabelung angedeutet. 
Bei Hygrobates longipalpis ist die paarige Anlage des Exkretions- 
organs noch sehr deutlich zu erkennen (Abb. 13), denn der dorsale, 
mediane Schlauch gabelt sich im vorderen Drittel in zwei Äste, 
die zuerst seitwärts auseinander gehen und dann auf jeder Seite 
wieder nach hinten ziehen. Durch zahlreiche kleine Verästelungen 
wird die Oberfläche des Organs noch vergrössert. Bei Limnesia 
koenikei ist die Verschmelzung so weit gegangen, dass bei gewissen 
Tieren eine paarige Anlage kaum mehr vermutet werden kann 
(Abb. 14). Scuaug (1888) hat das Exkretionsorgan bei Hydry- 
phantes isoliert und dabei zeigen können, dass keine offene Ver- 
bindung zwischen Mitteldarm und Exkretionsorgan existiert. 
Diese Beobachtung kann durch das histologische Studium leicht 
bestätigt werden. Die Exkretionsschläuche liegen immer dicht 
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dem Darmgewebe an und erstrecken sich vorne so weit, dass auch 
die Speicheldrüsen noch von ihnen berührt werden. 

Da das „Rückengefäss“ sehr auffällig ist, so ist es verständlich, 
dass gewisse Autoren früher versucht haben, für die Bestimmung der 
Hydracarinen auch die Form des Exkretionsorganes zu berück- 
sichtigen. Dass sämtliche Versuche misslingen mussten, kann durch 
die folgende Beschreibung gezeigt werden: Es ist schon früher 
ausgeführt worden, dass für das Studium der Verdauungsvorgänge 
hungernde Tiere verwendet werden müssen. Es hat sich nun bei 
meinen Versuchen bald herausgestellt, dass das Exkretionsorgan 
bei Hungertieren immer eine maximale Ausdehnung aufweist. 
Werden diese Tiere gefüttert, so wird gegen Ende des Saugaktes das 


As». 13. — Hygrobates longıpalpıs. 


Dorsalansicht eines Versuchstieres während einer Verdauungsphase a = 


3 Tage gehungert, 5b = 7 Stunden nach Beginn des Saugakts, ce —= 12 Tage 
gehungert. Auf dem dunkel punktierten Mitteldarm liegt das weisse Exkre- 
tionsgefäss. 


Exkretionsgefäss immer entleert. Eine milchige Masse fliesst aus 
dem Exkretionsporus und vermischt sich mit dem Wasser. Befindet 
sich das Tier gerade am Boden des Gefässes, so bleibt die Exkret- 
masse noch etwa eine Stunde mehr oder weniger zusammengeballt 
und löst sich nur langsam auf. Dieses Exkret besteht aus einer 
Menge runder Körperchen, die eine starke Molekularbewegung 
besitzen. Im auffallenden Licht sind diese Guaninkristalle, denn 
nur um solche kann es sich hier handeln, weiss, bei durchfallendem 
Licht dagegen schwarz. 

Die Entleerung des Exkretionsorgans steht in einem bestimmten 
Zusammenhang mit der Fütterung. Es ist mir bei den Versuchs- 
tieren nie gelungen, eine Entleerung ausserhalb der Zeit des 
Saugaktes zu beobachten. Sämtliche Tiere entleeren 1-3 Stunden 
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nach Beginn der Fütterung den Inhalt ihres Rückengefässes. Der 
Darm wird durch die aufgenommene Nahrungsflüssigkeit an die 
Körperwandung gedrückt, und so entsteht ein Druck auf das 
Exkretionsorgan. Die Entleerung erfolgt einzig und allein durch 
diesen Druck, denn eine eigene Muskulatur für die Kontraktion des 
Organs ist nicht ausgebildet. Eine völlige Entleerung des Inhalts 
findet während des Saugaktes nie statt, denn der mediane Schlauch 
enthält immer eine kleinere Menge von Guaninkristallen. Beim 
Fixieren der Tiere wird in vielen Fällen der gesamte Inhalt entleert. 
Das Exkretionsgefäss fällt zusammen und ist auf Schnitten sehr 
schwer nachzuweisen. In Ausnahmefällen kann es vorkommen, dass 
beim Betrachten der lebenden Versuchstiere unter dem Mikroskop 
die Exkretmasse durch 
den Druck des Deckglases 
ausgestossen wird. Die 
Entleerung wird also 
durch einen mechanischen 
oder chemischen Reiz aus- 
gelöst. Bei Spinnen hat 
Mirror ähnliche Beo- 
bachtungen gemacht. Die 
Entleerung der in der 
Kloake liegenden Kot- 


ABB. 14. — Limnesia koenikei. 


en lembäuddi Dorsalansicht eines Versuchstieres. 
asse erlolgt Dei diesen „_— 3 Wochen gehungert, db = 3 Stunden nach 


Tieren entweder nach der Beginn des Saugakts. 
Einwirkung psychischer 
Reize oder in den weitaus meisten Fällen erst dann, wenn der 
Nahrungsbrei in das Lumen des Mitteldarms eindringt. MoraAs 
(1928) hat bei Arrenurus-Arten entsprechende Beobachtungen 
gemacht, nur behauptet er, dass das Exkretionsorgan während 
einer Fütterung mehrmals entleert wird. Ich habe bei meinen 
Versuchstieren immer nur eine einmalige Entleerung beobachtet. 

Lässt man die Tiere längere Zeit hungern, so dehnt sich das 
weisse Rückengefäss immer mehr aus, und schliesslich erscheinen 
diese Tiere beinahe weiss. Das Berühren mit einer Pipette hat dann 
eine sofortige Entleerung zur Folge. 

Das Verhalten der extremen Hungertiere deutet nun darauf 
hin, dass das Exkretionsorgan der Hydracarinen dauernd arbeitet. 
Die Bildung der Guaninkristalle ist während der intrazellulären 
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Verdauung am stärksten, und man kann darum die Ansicht 
vertreten, dass gewisse, in den Darmzellen entstandene Exkret- 
stoffe durch die Zellmembran diffundieren und so in das Exkretions- 
organ gelangen können. Da aber während des Hungerns weiter 
guaninhaltige Kristalle produziert werden, so kann man in dieser 
Tatsache eine Stütze für eine Hypothese MırLors sehen. Dieser 
Autor hat nämlich beobachtet, dass bei den Spinnen die Ausschei- 
dung von Guaninkristallen dann ihr Maximum erreicht, wenn das 
Tier von seinen Reservestoflen leben muss. Da die „Malpighischen 
Gefässe“ reich verzweigt sind und an alle wichtigen Organe 
angrenzen, so kann MırLor mit Recht behaupten, dass die Ausschei- 
dungsprodukte des Exkretionsorgans aus allen Geweben des Tieres 
stammen, und dass die Guaninkristalle als Endprodukte des 
Stoflwechsels aller Gewebe betrachtet werden müssen. Die 
Exkrete, die durch die intrazelluläre Verdauung des Nahrungsbreies 
entstehen, werden hingegen durch den Enddarm ausgestossen. 
Da bei den Wassermilben der Mitteldarm geschlossen ist, so bleiben 
diese Darmexkrete in den Zellen liegen. 


B. Histologischer Bau. 


Für das histologische Studium des Exkretionsorgans sind die 
Versuchstiere sehr ungünstig, und so können nur wenige Angaben 
gemacht werden. Die Wandung des Organs ist bei Hygrobates 
longipalpis aus einem 2-6 u hohen, plasmatischen Syncytium 
aufgebaut. Die Kerne sind etwa 12/6 u gross und enthalten immer 
mehrere Nucleoli. Der Bildungsort der Guaninkristalle ist bei den 
Versuchstieren nicht entdeckt worden. Neben den zahlreichen 
Kristallen, die einen maximalen Durchmesser von 3 u haben, 
können bis zu 12 u grosse Vakuolen festgestellt werden, die auf 
ungefärbten Schnitten eine violette Farbe annehmen. Diese 
Vakuolen liegen in geringer Zahl im Lumen des Exkretionsorgans. 
Da sie zu allen Zeiten während der Verdauung nachzuweisen sind 
und auch bei Limnesia koenikei ausgebildet werden, so muss damit 
gerechnet werden, dass sie eine bestimmte Funktion ausüben. 


mmr 
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V. SPEICHELDRÜSEN. 


A. Anatomie und Histologie. 


Wie schon erwähnt worden ist, sind die Hydracarinen Tiere mit 
extrakorporeller Verdauung. Diese Verdauungsart ist nur bei 
solchen Tieren möglich, die eine fermenthaltige Flüssigkeit in ihre 
Beute pressen können, so dass die Gewebe weitgehend aufgelöst 
werden. Innerhalb der Gruppe der Arthropoden wird diese vor- 


Gehirn 


Asp. 15. — Piona coccinea. 


Schematisierte Dorsalansicht des vorderen Körpergebiets. Lage und Verteilung 
der Speicheldrüsen. Bezeichnungen siehe Text. Auf der linken Seite sind die 
Ausfuhrgänge der Drüsen eingezeichnet worden. 


verdauende Flüssigkeit entweder von den Drüsenzellen des Mittel- 
darmepithels geliefert, oder sie stammt aus den Speicheldrüsen. 
Die erste Möglichkeit wird bei vielen Insekten verwirklicht (Carabus, 
NMyrmeleo-Larven etc.), die zweite bei Milben. Wie später gezeigt 
werden soll, kommt bei den Wassermilben das Ausstossen eines 
Mitteldarmsekrets nicht in Frage, und so muss das Speicheldrüsen- 
sekret die Vorverdauung ganz übernehmen. Da diese sehr intensiv 
ist, so ist es durchaus verständlich, dass die Speicheldrüsen in 
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einer starken Ausbildung vorhanden sind. Sie liegen als grosse 
acinöse Organe im Vorderende des Körpers, teils noch unter und 
zwischen den drei vorderen Darmlappen, teils im darmfreien 
vordersten Gebiet (Abb. 15). 

Es ist überaus schwierig, auf Grund der Literaturangaben einen 
Einblick in die Lagebeziehungen der Speicheldrüsen zu bekommen. 
Es muss daher zuerst versucht werden, die Deutungen und Be- 
zeichnungen der früheren Autoren miteinander zu vergleichen, 
damit das Problem, diese Organe bei den verschiedenen Gattungen 
zu homologisieren, soweit als möglich abgeklärt werden soll. 

Da in einer später erscheinenden Arbeit gezeigt werden kann, 
dass Eylaıs im System der Hydracarinen eine Sonderstellung ein- 
nimmt, so ist es unnötig, die Arbeit von A. GRONEBERG (1878) 
weiter zu berücksichtigen. Die für das Gebiet der Speicheldrüsen 
wichtigste Untersuchung stammt auch hier von Sig Tuor (1903). 
Auf Grund seiner Studien an Erythraeus und Ryncholophus unter- 
scheidet er sieben Drüsenpaare, die er, wenn auch meist vergeblich, 
bei den Wassermilben nachzuweisen versucht. Dann vergleicht 
er seine Ergebnisse mit denen der frühern Autoren Scuaug (1888) 
und MıcHAeEr (1895) und identifiziert die Namen der verschiedenen 
Drüsen von Lundbladia (Thyas) und Hydryphantes (Hydrodroma) 
mit den von ihm eingeführten Bezeichnungen. Dabei sind ihm 
zwei Fehler unterlaufen; er zweifelt nämlich daran, dass seine 
„Glandulae reniformes“, die er den “reniform glands“ MicHAELS 
richtig gleichstellt, mit den lateralen Munddrüsen ScHAUBS ver- 
glichen werden müssen und setzt daher in seiner Aufstellung ein 
völlig unberechtigtes Fragezeichen. Weiterhin stellt er die medianen 
Munddrüsen ScHAugs mit seinen Glandulae oesophageales ante- 
riores (5°) gleich. Wenn er aber die „quadrate glands“ MıcHAELS 
seinem dritten Paare zuordnet, so ist es vollständig unerklärlich, 
warum er die medianen Munddrüsen ScHAuBs nicht auch seinem 
dritten Paare gleichsetzt. Das Studium der Tmuor’schen Arbeit 
wird noch dadurch erschwert, weil in seiner Aufstellung über die 
Speicheldrüsen ein Druckfehler vorhanden ist; denn das fünfte 
Paar muss mit „Glandulae oesophageales anteriores“ (und nicht 
mit posteriores) bezeichnet werden. Schon LunpsLan (1930) hat 
auf diese Unregelmässigkeiten zum Teil aufmerksam gemacht und 
hat eine bedeutend bessere Bezeichnungsweise eingeführt, die 
auch hier, mit einer Modifikation, eingehalten werden soll. 
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Auf Grund genauer Untersuchungen an Hygrobates longıpalpıs, 
Limnesia koenikei und Piona coceinea versuche ich eine vorläufige 
Aufstellung der Speicheldrüsen zu geben. Diese Aufstellung kann 
jedoch erst dann als endgültig betrachtet werden, wenn sie durch 
eine vergleichend-anatomische Untersuchung möglichst vieler 
Gattungen auf ihre Richtigkeit hin geprüft worden ist. Ich habe 
auf eine solche Studie vorläufig verzichtet, weil sie das Haupt- 
problem dieser Arbeit, nämlich die Verdauung, nicht beeinflussen 
kann. 

Die Speicheldrüsen der Hydracarinen werden in dieser Studie 
folgendermassen bezeichnet: 


1) Glandulae tubulares (Tuor) —= tubular salıvary glands 
(MıcHAaELs) — schlauchförmige Munddrüsen (ScHnauB) = C 
(LunpBLAap) = (C. 

2) Glandulae reniformes (Tnor) = reniform salıvary glands 


(MıcHAEL) —= seitliche nierenförmige Munddrüsen (SCcHAUB) 
— FA (BunpsrAp) = Bateralu AR — L(A). 

3) Glandulae dorsales anteriores (Tuor) — quadrate glands 
(MicHäEeL) = mediane nierenförmige Munddrüsen ? 
(SchaugB) = B (LunpsLan) = Median (B) = A/(B). 

4) Glandulae dorsales posteriores (Tuor) — quadrate glands 
(MıcHAEL) — mediane nierenförmige Munddrüsen ? (SCHAUB) 
— E (LunpeLapD) = Median (E) = A/(E). 

5) Glandulae oesophageales anteriores (THuor) = reniform 
salivary glands (MıcHAEL) — seitliche nierenförmige Mund- 
drüsen ?? (ScHhaug) = D (LunpseLinp) —= Lateral (D) = 
INED)E 

6) Glandulae oesophageales posteriores (THuor) — fourth salivary 
glands (MıicHAEL) = F (LunpeLAn) = F. 


7) Glandulae trachealis impar —= azygous sälivary gland 
(MicHuAEL) = G (LunnpsLAD) —= G. 


Die Ergebnisse der PoLLock’schen Untersuchung (1898) über die 
Anatomie von Hydrachna inermis sind hier nicht berücksichtigt 
worden. Wohl hat auch dieser Autor eine tubulöse Drüse gefunden. 
Weiter beschreibt er auch eine laterale Drüsengruppe, die aus zwei 
kleinen runden Organen besteht (wahrscheinlich L(A) und L(D)), 
und eine mediane Gruppe mit einer grossen, runden Drüse (M(E)) 


L (A) 
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und einer kleinen unregelmässigen Drüse (M(B)). Die Beschrei- 

„bungen Porrocks sind jedoch viel zu knapp, als dass die einzelnen 
Drüsen eindeutig ın das oben stehende Schema eingereiht werden 
könnten. 

Es muss betont werden, dass die obige Homologisierung nur auf 
Grund der Lage der Drüsen und ihrer Ausfuhrgänge erfolgt ist, 
dass aber der histologische Bau für dieses Vorgehen gar nicht 
berücksichtigt worden ist. 

Die schlauwehdörmige oder tubulose7Druse 
ist von allen Autoren richtig erkannt worden, denn sie ist durch 

ihren Bau so auffallend, dass 
sie niemandem entgehen 
kann. Sie liegt auf beiden 
Seiten des Körpers und ist 
ein sehr langer, vielfach 
gewundener Schlauch. Ab- 


Asp. 16. — Hygrobates longıpalpıs. 


Lage und Verteilung der Speicheldrüsen (Sagittalansicht). M(B) und M(E) 
sind in die Ebene der lateralen Drüsengruppe projiziert worden. Bezeichnungen 
siehe Text. 


bildung 16 gibt ihren Verlauf bei Hygrobates longipalpis wieder; 
es lassen sich an dieser Drüse deutlich drei Teile unterscheiden: 
1. ein langer, stark gewundener Schlauch mit einem deutlichen 
Stäbehensaum; 2. ein etwas dickerer Gang ohne Stäbcehensaum, 
und 3. ein Reservoirteil. Je nach der Gattung ist der Verlauf 
der schlauchförmigen Drüse verschieden. Die Glandula tubularıs 
scheint sämtlichen Hydracarınen eigen zu sein. Sie soll zwar nach 
VAN VLEET (1897) in Limnochares aquatica fehlen; es ist mir aber 
gelungen, diese Drüse auch in dieser Gattung einwandfrei nachzu- 
weisen. Der geschlängelte Teil der Drüse liegt immer dicht dem 
Mitteldarm an, der an dieser Stelle durch das hochschichtige 
Epithel ausgezeichnet ist. Ob das enge Zusammenwachsen dieser 
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beiden Organe eine Bedeutung für die Funktion der Drüse besitzt, 
kann nicht beurteilt werden; jedenfalls ist keine offene Verbindung 
zwischen Darm und Drüse nachzuweisen. 

Die tubulösen Drüsen sind von Tnuor als umgewandelte Malpig- 
hische Gefässe betrachtet worden. Er nımmt an, dass durch den 
Verlust des Enddarms diese Organe ihre Exkrete nicht mehr in 
den Enddarm entleeren konnten. Daher haben sie sich losgelöst 
und haben ihre Funktion geändert. Sie treten ın den Dienst der 
Sekretion ein und ergiessen ihre Sekrete in den Vorderdarm. 
Diese Hypothese wird von Tnuor durch den Vergleich des histo- 
logischen Baus der tubulösen Drüsen mit dem der Malpighischen 
Gefässe gestützt. Es zeigen sich nämlich auflallende Vergleichs- 
punkte: Beide Organe besitzen in ihrem typischen Verhalten ein 
einschichtiges, syneytiales Epithel. Wohl gibt es auch Malpighische 
Gefässe mit deutlichen Zellgrenzen, dasselbe gilt aber auch für die 
schlauchförmigen Drüsen (z. B. bei Hygrobates longipalpis). Beide 
Organe weisen in vielen Fällen einen Stäbehensaum auf, und das 
Plasma der Zellen ist immer radıär gestreift. Aber dennoch ist 
es nach meiner Ansicht eine verfehlte Spekulation, die stomo- 
daeale Drüse der Hydracarınen (einem Vertreter der Arachnoıdea !) 
mit den proctodaealen Exkretionsorganen der Insekten homolo- 
gisieren zu wollen. Wenn schon Anknüpfungspunkte mit anderen 
Tiergruppen gesucht werden sollen, dann schon eher bei den Cru- 
staceen, denn das Studium der Crustaceen-Anatomie gestattet uns, 
die schlauchförmigen Speicheldrüsen der Wassermilben mit 
gewissen kopfständigen Drüsen dieser Arthropoden-Gruppe zu 
vergleichen. 

Bei vielen Entomostracen finden sich im Gebiet des Vorderdarms 
Organe, die den tubulösen Drüsen der Wassermilben gleichgestellt 
werden könnten. Es sind dies die Antennen- und Maxillen- 
nephridien (siehe z.B. GicKkLHorN 1931), die ebenfalls in ihrem 
histologischen Bau mit den schlauchförmigen Drüsen verglichen 
werden dürfen. Auch hier kann ein epitheliales Syneytium mit 
radiärer Streifung, ein Stäbehensaum und manchmal ein Reservoir- 
teil gefunden werden; bei Argulus foliaceus findet sich sogar das 
gleiche Verhalten wie bei Hygrobates longipalpis wieder, indem der 
Stäbchensaum im vordersten Teil der Drüse fehlt. Auf Grund dieser 
Tatsachen könnten wir mit gleichem Recht behaupten, dass die 
schlauchförmigen Drüsen der Hydracarinen mit den Nephridien 
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der Crustaceen zu homologisieren seien; aber so lange nicht beweis- 
kräftigere Ergebnisse vorliegen (vor allem aus dem Gebiet der 
Öntogenese), kann über Homologien dieser Drüsen nichts ausgesagt 
werden. 

Schliesslich soll noch die Funktion der tubulösen Drüsen behan- 
delt werden. Es ist mir nicht gelungen, auf Grund zahlreicher 
Stufenuntersuchungen einen geregelten Ablauf der Sekretion 
festzustellen. Nur einige wenige Tiere von Hygrobates longipalpis 
haben im Reservoir der Drüse eine fein granulöse Masse erkennen 
lassen; die Bildung des Sekrets im geschlängelten Teil der Drüse ist 
nur ın wenigen Fällen beobachtet worden, aber diese Fälle sind in 
allen untersuchten Stadien vorhanden, so dass mit grosser Wahr- 
scheinlichkeit angenommen werden kann, dass die Sekretbildung 
eine kontinuierliche sei. Vielleicht kann später eine andere Wasser- 
milbe gefunden werden, bei der die Funktionen dieser Drüsen 
besser erkannt werden können. Über die Wirkung des Sekrets der 
schlauchförmigen Drüse können ebenfalls keine einwandfreien 
Angaben gemacht werden. Es soll nur erwähnt werden, dass dieses 
Organ wahrscheinlich eine Giftdrüse ist, denn bei mehreren Land- 
milben ist eine toxische Eigenschaft des Speichelsekrets nach- 
gewiesen worden, wobei die Giftwirkung dem Ausscheidungspro- 
dukt der tubulösen Drüse zugeschrieben wird (siehe VITzTHUM 
(1931)). Die folgenden fünf Paare Speicheldrüsen können kurz 
behandelt werden. 

Die - nierenförmige. "Speicheldrüsesrke) 
kann durch ihre Lage und Grösse sofort gefunden werden. Sie 
liegt ımmer lateral (daher unsere Bezeichnung L) neben den 
medianen Drüsen (M). Sie dehnt sich von allen Speicheldrüsen am 
weitesten nach vorne aus. In den drei untersuchten Arten hat sie 
ungefähr die gleiche Grösse wie die mediane Drüsengruppe. Sie 
kann mit der weiteren lateralen Drüse L(D) nie verwechselt 
werden, weil diese immer bedeutend kleiner ist. Ihren Namen hat 
die Speicheldrüse darum erhalten, weil sie in vielen Fällen, aber 
nicht immer, die Gestalt einer Niere besitzt. Es muss aber betont 
werden, dass auch die medianen Speicheldrüsen die gleiche Form 
annehmen können (daher bei ScHaug die „mediane nierenförmige 
Munddrüse“). Mit der Drüse L(A) muss am besten die zweite 
laterale Drüse L(D) besprochen werden. MicHAEL hat 
bei Lundbladia an seiner „lateralen Speicheldrüse“ zwei Ausfuhrgänge 
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beobachtet. Er gibt aber in seiner Zeichnung an, dass durch die 
histologische Untersuchung zwei Teile unterschieden werden 
können: Ein Teil dieser lateralen Drüse muss L(A) sein, der 
andere L(D). Diese Deutung darf darum vorgenommen werden, 
weil nach meinen Beobachtungen L(A) nie zwei Ausfuhrgänge 
besitzt. Die Drüse L(D) liegt nach Thor (es ist seine fünfte Drüse) 
und nach LunpsgLan unter L(A), etwas gegen die Mediane verscho- 
ben und über dem Reservoir der schlauchförmigen Drüse. Durch 
diese genaue Festlegung ist bei den drei untersuchten Arten die 
Drüse L(D) eindeutig erkannt worden. Es muss aber nochmals 
darauf hingewiesen werden, dass L(A) und L{D) bei gewissen 
Gattungen (Lundbladia) so eng nebeneinander liegen, dass sie 
zusammen als Einheit erscheinen. Die Ausfuhrgänge der beiden 
lateralen Speicheldrüsen können in Sagittalschnitten leicht beo- 
bachtet werden (Abb. 16 und 17). An der Stelle, wo sie sich verei- 
nigen, münden sie in den 
Hauptspeichelgang ein, der von 
der medianen Drüsengruppe 
kommt. 

Entsprechende Verhältnisse 
wie der laterale Drüsenkomplex 
zeigt auch auf jeder Seite des 
Körpers die medıane 
Speicheldrüsengruppe. 
In dieser verschmelzen die 
beiden Drüsen M(E) und M 
(B) bei Lundbladia so stark, 
dass sie von MiıcHAEL ohne 


weiteres als eine Drüse mit AR; Ei 
Lage und Verteilung der Speicheldrüsen 


zwei Ausfuhrgängen betrachtet (Sagittalansicht). M(B), M(E) und G 

worden sind. LunpsLap gibt sind in die Ebene der lateralen Drüsen- 

ad H: der gruppe projiziert worden. In M(E) 
eı Arrenurus medıorotunda 45 als punktierte Fläche der hellgefärbte 

(Thor) an, dass der ventrale Teil Drüsenteil. 

der „medianen Drüse“ anders 

gefärbt sei als der dorsale. Er vermutet, dass diese Drüse zwei Aus- 

fuhrgänge besitzen müsse, hat aber nur einen gefunden. Nun aber 

sind bei Limnesia koenikei die genau gleichen Lagebeziehungen der 

einzelnen Drüsen zu finden, und die mediane Drüse ist entsprechend 


gebaut wie in Ärrenurus mediorotundatus. Es ist mir bei Limnesia 


ABB. 17. — Limnesia koenikeı. 
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koenikei dagegen gelungen, zwei Ausfuhrgänge an dem medianen 
Drüsenkomplex nachzuweisen (Abb. 17). Auch hier nimmt der 
ventrale Teil der Drüse nach verschiedenen Färbemethoden immer 
eine andere Farbe an als der dorsale Drüsenkomplex. Bei genauer 
Beobachtung zeigt sich ferner, dass ein schief nach vorne ziehender, 
dorsoventraler Muskel mitten durch diese mediane Drüsenmasse 
geht und so die scheinbar einheitliche mediane Drüse in zwei 
Drüsen trennt. Die nach allen Färbemethoden dunkel gefärbte 
dorsale Speicheldrüse verlängert sich weit nach vorn, so dass in 
ihr die Glandula dorsalıs anterior Thors gesehen werden kann, also 
mit M(B) bezeichnet werden muss. Die ventrale, zum Teil hellge- 
färbte Drüse liegt, wie dies auch der Sammelkanal verrät, hinten 
und direkt über dem Gehirn und muss nach Tnor als Glandula 
dorsalis posterior —= M(E) bewertet werden. 

U. Scnmipr (1935) hat in ZLimnesia maculata (OÖ. F. Müll.) nur 
vier paarıge und eine unpaare Speicheldrüse gefunden. Er gibt 
an, dass am „länglichen, medianen Drüsenpaar“ vielleicht zwei sich 
später vereinigende Ausfuhrgänge vorhanden seien, kann aber 
keine „völlige Klarheit“ schaffen. Weiter behauptet er, dass es sich 
um eine einheitliche Drüse handeln müsse. Auch in Limnesia 
koenikei lässt eine oberflächliche Beobachtung von sagittalen 
Schnitten ohne weiteres diese Behauptung aufkommen; ein gründ- 
liches Studium einer ganzen Schnittserie hingegen führt uns zur 
schon geäusserten Erkenntnis. Auch in Hygrobates longipalpis sind 
die beiden Drüsen weitgehend miteinander verschmolzen, sie sind 
aber auch hier durch einen Muskel an gewissen Stellen deutlich 
voneinander getrennt. Piona coccinea zeigt keinerlei Verschmelzung 
der beiden Drüsen. Ein Grössenunterschied zwischen M(B) und 
M(D) ist bisweilen vorhanden. In Hygrobates sind zwar beide 
Drüsen ungefähr gleich gross, und die hintere liegt direkt über dem 
Gehirn. In Piona ist M(E) die grössere Drüse, in Arrenurus und 
Limnesia ist es M(B). Es kann also keine allgemein gültige Regel 
aufgestellt werden, welche der beiden Drüsen die grössere ist. 

Da Scuaug (1888) bei Hydryphantes dispar nur eine mediane 
Drüse mit einem Ausfuhrgang erwähnt, so kann nicht festgestellt 
werden, zu welcher der von uns bezeichneten Drüse diese mediane 
Munddrüse gehört. Daher erscheint in der auf Seite 777 gegebenen 
Übersicht diese Drüse sowohl bei M(B) als auch bei M(E), in 
beiden Fällen aber mit einem Fragezeichen. Ob bei Hydryphantes 
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nur eine Drüse vorkommt, oder ob Scuaug zu ungenau beobachtet 
hat, muss durch eine spätere Untersuchung abgeklärt werden. 
Die Ausfuhrgänge von M(E) und M(B) vereinigen sich bald nach 
ihrem Austritt und bilden auf jeder Seite des Körpers einen Sam- 
melkanal, der weit vorn an einer bestimmten Stelle die Gänge von 
L(D), L(A) und C aufnimmt. Der weitere Verlauf der beiden 
Hauptkanale kann nur schwer verfolgt werden, und wir müssen uns 
ganz auf Mıcnaer (1895) verlassen, der angibt, dass die beiden 
Gänge die Chitinbrücke des Rüssels durchsetzen und unweit 
derselben in einer schwach triehterförmigen Öffnung ausmünden. 
Schliesslich kann die Beobachtung Tnuors (1903), dass die Speichel- 
drüsengänge tracheenartig verstärkt sind, bestätigt werden. Diese 
Verstärkungen sind durchaus erklärlich, denn durch die Bewegung 
des Mundkegels könnten die Gänge leicht unterbunden werden. 
Die letzte paarige Speicheldrüse ist mit F 
bezeichnet worden. Es darf angenommen werden, dass dies 
MicHAELS vierte Speicheldrüse ist; da eine genauere Beschreibung 
bei Mıcnaeı aber fehlt, so dürfen wir uns auf diese Feststellung 
nicht allzu sehr verlassen. Von Tnor wird diese Drüse als Glandula 
oesophagealis posterior bezeichnet und soll nur bei Diplodontus und 
Limnochares vorkommen. LunpegLap beschreibt unter der Bezeich- 
nung F einen kleinen, in dorsoventraler Richtung ausgezogenen 
Komplex von Zellen, der weit vorn liegt. Auch ich habe eine 
sechste Speicheldrüse gefunden, und zwar bei Hygrobates, Limnesia 
und Piona. Ich habe sie vorläufig ebenfalls mit F bezeichnet. Es 
muss aber nochmals betont werden, dass noch weitere Unter- 
suchungen gemacht werden müssen, bis eindeutige Aussagen über 
die Drüse F gemacht werden können. Weder LunpsLap noch ich 
selbst haben einen Ausfuhrgang dieser Drüse feststellen können. 
Als siebente Drüse ist de unpaare Tracheendrüse 
Tnors bezeichnet worden. Sie liegt in der Medianebene und ist am 
weitesten nach vorne gerückt. Nach Tuor besitzt sie kaum einen 
Zusammenhang mit den bis jetzt beschriebenen Speicheldrüsen ; 
es ist nach ihm eher wahrscheinlich, dass sie mit dem Tracheen- 
system in gewisser Beziehung steht. Auch ich habe die unpaare 
Drüse gefunden. Bei Diplodontus despiciens lässt sich ihr Ausfuhr- 
gang bis zu jener Stelle einwandfrei verfolgen, wo die beiden 
Luftkammern (sygmoidales Organ) des Tracheensystems zusammen- 
stossen. Eine Verbindung des Ganges mit dem Tracheensystem ist 


784 CARL BADER 


zwar nicht eindeutig nachgewiesen worden, auffällig ist nur, dass 
nach dieser Stelle keine Spur eines Ganges mehr zu erkennen ist ! 
Aus diesem Grunde möchte ich mit Tuor annehmen, dass diese 
Drüse mit dem Tracheensystem in Verbindung steht. Weiter 
vermutet THor, dass ein Teil der Hygrobatidae diese Drüse nicht 
besitzt, und durch meine Untersuchungen kann auch wirklich 
bestätigt werden, dass diese Tracheendrüse in Hygrobates longi- 
palpıs fehlt, dagegen in Limnesia, Arrenurus und Piona vorhanden 
ist. In Unionicola erassipes (Müll.) soll sie nach Scnmipr in stark 
reduziertem Zustand vorkommen. Ob auf Grund der Anwesenheit 
dieser Drüse für die Systematik wichtige Folgerungen gezogen 
werden dürfen, ist durch weitere Untersuchungen noch abzuklären. 

Nachdem die Lagebeziehungen der Speicheldrüsen weitgehend 
abgeklärt worden sind, kann versucht werden, das histologische 
Bild dieser Drüsen zu beschreiben. Im Laufe der vorliegenden 
Untersuchung hat sich herausgestellt, dass von den untersuchten 
Arten nur Hygrobates longipalpis für das Studium der Speichel- 
drüsen geeignet ist; denn in den Drüsen von Limnesia koenikei 
sind weder die Kerne noch die Zellen gut zu studieren. Tmuor gibt 
sogar an, dass er bei dieser letzteren Art in den Speicheldrüsen 
keine Zellkerne gefunden habe, eine Feststellung, die deutlich 
darauf hinweist, wie schwer die Kerne zu entdecken sind. 

Die einzelnen Speicheldrüsen von Aygrobates longipalpıs sınd 
durch ihre Lagebeziehungen schon festgelegt worden (Abb. 16). 
Aber nicht nur durch ihre Lage können sie sofort erkannt werden, 
sondern auch durch Besonderheiten ihres histologischen Baus. Es 
müssen darum vorerst die histologischen Eigenschaften der Spei- 
cheldrüsen beschrieben werden und erst dann kann auf die Funktion 
dieser Organe näher eingegangen werden. Da die schlauchförmige 
Drüse nicht als eigentliche Speicheldrüse anzusehen ist (siehe oben), 
und da die unpaare Tracheendrüse hier fehlt, so können wir uns 
auf die Drüsen 2-6 beschränken (siehe auch Abb. 18 bis 24). 

Die laterale Drüse L(A) zeigt die Gestalt eines länglichen, 
ca. 200 u langen Ellipsoids und ist immer aus acht grossen Zellen 
aufgebaut. Diese sind konisch und treffen mit ihrer Spitze am 
Hilus der Drüse zusammen. Jede einzelne Zelle weist drei deutliche 
Zonen auf, die besonders im entleerten Zustand sehr gut zu erkennen 
sind. Peripher liegt ein breiter, intensiv färbbarer Plasmabezirk; 
dieser geht in einen stark vakuolisierten Teil über, in dem während 
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der aktiven Phase der Speichelbildung die Sekrettröpfehen beob- 
achtet werden können. Zentral schliesst sich ein intrazellulärer 
Hohlraum an, der das fertig ausgebildete Speichelsekret aufnimmt. 
Der Kern liegt immer zwischen dem plasmatischen Wandbezirk 
und dem vakuolisierten Teil der Zelle; er ist ca. 35/15 u gross und 
fällt in den meisten Fällen durch seinen grossen Nucleolus sofort 
auf; der letztere enthält in seinem Innern eine bis mehrere helle, 
lichtbrechende Vakuolen. Die ganze Drüse ist, wie auch die 
übrigen Drüsen, von einer äusserst feinen Tunica propria eingehüllt. 

L(D) ist eine kugelige, ca. 80 u grosse Drüse und besteht aus 
vier stark vakuolisierten Zellen. Der Zellkern ist in seiner längsten 
Achse ca. 15 u gross; in seinem Innern liegen immer mehrere 
Nucleol. i 

M(B) ist in den drei Hauptschnittebenen als rechteckige Drüse 
zu erkennen und hat folgende Dimensionen: 200/200/100 u. Die 
8-12 Zellen sind in Sagittalschnitten konisch und tendieren auch 
hier mit ihrer Spitze gegen den Beginn des Ausfuhrganges. Der 
histologische Bau entspricht dem der Speicheldrüse L(A), mit dem 
einzigen Unterschied, dass der periphere Plasmabezirk bedeutend 
schwächer ist; dagegen ist der mittlere, vakuolisierte Teil sehr 
gross. Der intrazelluläre Sammelraum ist stark reduziert. Der 
Zellkern ist ganz peripher verlagert und ist ca. 25 u gross. In ihm 
findet sich meist nur ein Nucleolus, der in seinem Innern wiederum 
mehrere Vakuolen einschliessen kann. 

M(E) hat eine ähnliche Gestalt und Grösse wie M(B), ist aber 
immer aus acht teilweise kubischen Zellen zusammengesetzt. In 
diesen ist der periphere plasmatische Bezirk wieder bedeutend 
stärker, und der Kern, der auch hier zwischen dem dichten peri- 
pheren Plasma und dem vakuolisierten Teil liegt, ist sehr gross. 
Er kann eine maximale Grösse von 40/25 u erreichen und ist im 
gesamten Organismus der Wassermilbe der grösste Zellkern. 

Die letzte, sehr kleine Drüse F liegt neben oder unter dem 
Reservoir der tubulösen Drüse. und hat keine genau definierbare 
Gestalt. In ihrem Innern sind 6-8 sehr kleine Zellkerne von 
höchstens 5 u Grösse zu entdecken. Die Membranen der einzelnen 
Zellen sind bei dieser Drüse nur schwer nachzuweisen. 


Rev. Suisse DE Zoor., T. 45, 1938. 56 
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B. Das funktionelle Bild der Speicheldrüsen. 


Die grosse Bedeutung der Speicheldrüsen für die Verdauung der 
Hydracarınen ist schon einmal festgelegt worden, und es wäre 
sicher ein Mangel, wenn in dieser Arbeit nicht auch das funktionelle 
Bild dieser so lebenswichtigen Organe beschrieben würde. Es ist 
selbstverständlich, dass auch hier nur mit Hilfe von Stufenunter- 
suchungen die Bildung des Speichelsekrets beobachtet werden kann. 

Von den fünf schon erwähnten acinösen Speicheldrüsen bei 
Hygrobates longıpalpıs zeigen nicht alle einen klaren Ablauf der 
verschiedenen Funktionsstadien, und so beschränken wir uns 
vorläufig darauf, die Zellen der aktivsten Speicheldrüse des ganzen 
Systems in den wichtigsten Stadien ihrer Tätigkeit zu beschreiben. 
Es ist dies die hintere, mediane Speicheldrüse, also M(E). 

Wir gehen am besten von einem Zustand aus, wie er in einem 
Tiere festgestellt werden kann, das längere Zeit, d.h. mindestens 
14 Tage, gehungert hat (Abb. 18 a und 19a). Der weitaus grösste 
Teil jeder Zelle ist mit der einheitlichen Masse des Speichelsekrets 
angefüllt. Der intrazelluläre Hohlraum ist also auf ein Maximum 
ausgedehnt. Der plasmatische Wandbezirk und der vakuolisierte 
Teil sind dagegen auf ein Minimum zusammengepresst. Auch der 
Kern unterliegt diesem Druck und ist darum ganz flach; in seinem 
Innern befindet sich in den meisten Fällen nur ein grosser Nucleolus. 
Sobald das hungernde Tier auf eine Beute stösst, wird diese ange- 
fallen und die Mandibeln reissen in die Haut des Opfers eine 
Öffnung. Durch einen vorläufig unbekannten Mechanismus 
werden die Speicheldrüsen entleert, und das Speichelsekret kann 
in die Beute einfliessen. Untersuchen wir nun ein Tier, das vier 
Stunden nach der Fütterung fixiert worden ist, so sind die Zellen 
vollständig leer; sie sind in sich zusammengefallen und haben 
zwei Drittel ihrer ursprünglichen Grösse verloren (Abb. 18 b). 
Der Kern ist inzwischen voluminöser geworden (Abb. 19 c), und 
sein Nucleolus nimmt vielfach eine bizarre Gestalt an. Gleich- 
zeitig haben sich vom Nucleolus einzelne Kugeln verschiedener 
Grösse losgetrennt und liegen zwischen dem eigentlichen Nucleolus 
und der Kernmembran. Wird dann ein Tier untersucht, das 
10 Stunden nach der Fütterung abgetötet worden ist, so lassen 
sich im Kern zahlreiche (bis 50) Kugeln von einer Grösse von 
2-5 u. verfolgen; immer aber kann daneben eine grössere Masse 
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beobachtet werden, die sich gleich färbt 
wie die kleinen Kugeln, und die als 
eigentlicher Nucleolus angesehen werden 
muss (Abb. 19d). Der Zustand des 
Plasmas hat sich inzwischen noch nicht 
verändert. 20 Stunden nach der Füt- 
terung zeigt der Kern immer noch ein 
ähnliches Bild wie bei 10 Stunden ; 
dagegen erscheinen im vakuolisierten 
Plasmateil zahlreiche, stark färbbare 
Kugeln (nach der Millot-Färbung ıin- 
tensiv rot: Säurefuchsin). Diese Sekret- 
kugeln sind 4-8 u gross. Ein kleiner 
Teil des intrazellulären Sammelraums 
schliesst in sich schon das fertig ausge- 
bildete Speichelsekret ein (Abb. 18 e). 
Die erwähnten Kugeln sind nichts 
anderes als die Vorstufen des Speichels. 
Die Zahl der Sekretkugeln wird in der 
Folgezeit immer mehr gesteigert; darum 
finden sich in den nächsten 2-4 Tagen 
diese Tröpfehen in einer maximalen 
Anzahl im vakuolisierten Teil der Zelle. 
Gleichzeitig vermehrt sich auch die 
Masse des Speichelsekrets. Im Kern 
verschwinden allmählich die zahlreichen 
kleinen Nucleoli, und nur noch einige 
wenige grössere Nucleolarmassen sind 
in ihm vorhanden (Abb. 18d und 19 e). 
10-14 Tage nach der Fütterung sind 


Asp. 18. 
Hygrobates longipalpıs. 
Sagittalschnitte von vier Zellen von M(E) 


während der Verdauung. a — vor Beginn 
des Saugaktes (14 Tage Hunger, b=4 


Stunden, ce = 20 Stunden, — 48 Stunden 
nach Beginn des Saugaktes. Mit dem Pfeil 
wird die Ausmündungsstelle der Zellen be- 
zeichnet. Schwarz —= Sekretkugeln und Sekret. 


Gestrichelte Fläche = Plasma (siehe Text). 
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keine Sekretkugeln mehr zu beobachten, und der Sammelraum jeder 
Zelle ist maximal mit Speichelsekret angefüllt. Im allgemeinen 
schliesst dann der Kern nur noch einen einzigen Nucleolus in sich 
ein. 

Aus den obigen Beobachtungen müsste man eigentlich erwarten, 
dass die Tiere erst nach mindestens 10 Tagen eine Beute anfallen 
und aussaugen vermöchten. Versuche haben ergeben, dass diese 
Bedingung gar nicht erfüllt werden muss, denn schon ein Tag 
nach der Fütterung werden die Beutetiere wieder angefallen. 
Nach einem Tag ist aber, wie dies schon gezeigt worden ist, bei 
Hygrobates longipalpıs die intrazelluläre Verdauung beendigt. Die 
Wassermilbe geht also auf neue Nahrungssuche, bevor das Speichel- 
sekret in maximaler Menge ausgebildet ist. Zahlreiche Tiere, 


a b © aA e 


Asp. 19. — Hygrobates longipalpıs. 


Das Verhalten des Kernes von M(E) während der Verdauung. a — Hunger, 
b — 2 Stunden, ce — 4 Stunden, d — 10 Stunden, e — 48 Stunden nach Beginn 
des Saugaktes. 


welche sofort nach dem Fang ım Freien fixiert worden sind, haben 
auch nie prall angefüllte Speicheldrüsen aufgewiesen. Aus dieser 
Beobachtung darf daher der Schluss gezogen werden, dass die 
maximale Bildung des Sekrets unter natürlichen Bedingungen nie 
erreicht wird. Um diesen normalen Bedingungen zu entsprechen, 
sınd darum für die Untersuchungen der Verdauungsvorgänge 
immer nur solche Tiere verwendet worden, die höchstens sechs 
Tage gehungert haben, also in einer Zeit gefüttert worden sind, 
da die Sekretbildung immer noch anhält. 

In Abbildung 18 sind die wichtigsten Stadien der funktionellen 
Speicheldrüsenzelle schwach schematisiert wiedergegeben worden. 
Es ist dabei noch versucht worden, die Veränderungen der Zell- 
grösse zu veranschaulichen. Die Veränderungen des Kerns sind 
in Abbildung 19 dargestellt worden. 
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Bis jetzt sind wir vorwiegend deskriptiv vorgegangen. Es muss 
aber doch versucht werden, eine Deutung der Vorgänge der Sekret- 
bildung zu geben. Sicher spielt der Kern in diesem Prozess eine 
grosse Rolle, denn die Aufteilung des Nucleolus in eine grosse 
Zahl von kleinen Kugeln ist eine sehr auflallende Erscheinung. 
Es drängt sich einem ohne weiteres die Ansicht auf, dass die vom 
Nucleolus abgeschnürten Kugeln den Kern verlassen müssen. 
Verschiedene Autoren haben bei anderem Material diese Hypo- 
these ebenfalls geäussert, und es sollen von den neuern Arbeiten 
nur diejenigen von J. Mırror (1926) und P. Krüser (1923) zum 
Vergleich herangezogen werden. Nach Mırror besitzen die Fer- 
mentzellen im Mitteldarm der Spinnen Kerne, in denen während 
der aktiven Phase der Fermentbildung Kugeln entstehen, die sich 
vom Nucleolus lösen. Diese Kugeln müssen nach MırLor die 
Kernmembran durchdringen und wandern ins Plasma ein, wo sie 
in eigentliche Fermentkugeln umgewandelt werden. Eine ähnliche 
Beobachtung hat P. Krücer in den Zellen der Zementdrüsen von 
Cirripedien gemacht. Die Kerne dieser Zellen haben in einem 
Anfangsstadium nur einen Nucleolus in ihrem Innern einge- 
schlossen. Setzt eine intensive Tätigkeit der Drüse ein, so ent- 
stehen an der Oberfläche des Nucleolus Fortsätze, von denen 
kleine Nucleoli abgeschnürt werden. Nach KrüGer besitzt die 
Nucleolarsubstanz die Fähigkeit, die Kernmembran bei einer 
Berührung aufzulösen, denn auf Schnitten hat KrüGer deutlich 
zeigen können, dass die Membran an gewissen Stellen unterbrochen 
worden ist, und dass an diesen Stellen die zahlreichen Kern- 
körperchen austreten. Nach dem Ausstossen der Nukleolarmassen 
vermag der Kern seinen Nucleolus zu regenerieren. Nach KrüGEr 
ist der Kern der alleinige Produzent des Sekrets, das zuerst in 
Form von Nucleoli erscheint, dann als Proferment den Kern ver- 
lässt und im Plasma zum eigentlichen Ferment heranreift. Auch 
bei Hygrobates longipalpıs lässt sich ein ähnlicher Vorgang denken, 
denn mehrere Tatsachen zwingen uns dazu, das Verlassen der 
Nucleoluskugeln aus dem Kern als höchst wahrscheinlich zu 
erklären. Die Sekrettröpfchen sind im Plasma immer in der Nähe 
des Kerns am stärksten angehäuft. Sie liegen immer im vakuoli- 
sierten Teil der Zelle zwischen Kern und Sammelraum, nie aber 
im peripheren Plasmabezirk, der doch immerhin ein recht breites 
Band bildet (Abb. 18 und 22). Also kommt der letztere Teil für 
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die Bildung der Sekrettröpfehen gar nicht in Frage. Es bleiben 
nur noch Kern und vakuolisiertes Plasma übrig. Nun aber zeigt 
der Kern in den meisten Fällen eine deutliche Eindellung in der 
Richtung gegen den Sammelraum, und gerade im Gebiet jener 
Stelle sind die Sekretkugeln am stärksten gehäuft. Die Eindellung 
des Kerns kann so gedeutet werden, dass hier fortwährend die 
Nucleoli austreten, ohne dass die Kernmembran weitgehend auf- 
gelöst werden muss. Das Austreten der Tröpfchen geht sicher 
sehr rasch vor sich, denn es ist auf den zahlreichen untersuchten 
Schnittpräparaten nie eindeutig nachgewiesen worden. Trotzdem 
muss ich an meiner Behauptung festhalten, denn das Verhalten 
der Sekretkugeln ist sowohl im Kern als auch im Plasma das 
gleiche: In beiden Fällen nehmen die Kugeln nur acidophile 
Farben an (z.B. bei der Millotfärbung Säurefuchsin). Auch die 
Grössenverhältnisse sprechen für unsere Behauptung; denn, sind 
die Kugeln im Kern 1-10 u gross, so finden sich im Plasma nur 
Kugeln, die mindestens 6 u im Durchmesser besitzen. Auf Grund 
dieser Feststellung kann behauptet werden, dass das vakuolisierte 
Plasma nicht als Bildungsort der Sekretkugeln in Frage kommt, 
denn sonst müssten in ihm kleine und kleinste Tröpfchen gefunden 
werden. Damit bleibt nur noch der Kern als einziger Produzent 
des Speichelsekrets übrig. 

Die Bildung der einheitlichen Sekretmasse, die im intrazellulären 
Raum jeder Zelle liegt, kann gut beobachtet werden. Je weiter 
die Sekrettröpfehen vom Kern entfernt sind, desto grösser werden 
sie und erreichen im Maximum einen Durchmesser von 10 u. 
Schliesslich verschmelzen sıe mit der schon gebildeten einheitlichen 
Sekretmasse. Sınd die Tröpfehen nach der Millotfärbung zuerst 
rot (Säurefuchsin), so ändern sie, wenn sie grösser werden, all- 
mählich ıhre Farbe und erscheinen zum Schluss als grüne Kugeln 
(Lichtgrün). Die Verschmelzung dieser grünen Kugeln mit dem 
gleich gefärbten Speichelsekret muss rasch erfolgen, denn sie ist 
nur in wenigen Fällen nachgewiesen worden. Die Grössenzunahme 
der Sekrettröpfehen kann so gedeutet werden, dass die ferment- 
haltigen Kugeln im Plasma eine Reifung durchmachen müssen 
und dabei durch Substanzen, die vom Plasma stammen mögen, 
vergrössert werden. 

Vorgreifend kann auch noch erwähnt werden, dass in den 
übrigen Speicheldrüsen in den weitaus meisten Fällen nur dann 
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Sekrettröpfehen festgestellt werden können, wenn der Kern 
mehrere Nucleoli in sich einschliesst. Aus diesen Gründen muss 
darum die schon geäusserte Meinung vertreten werden, dass 
die Bildung des Speichelsekrets weitgehend 
durch den Kern besorgt wird. 

Absichtlich ist bis jetzt eine Phase der funktionellen Speichel- 
drüse nicht erwähnt worden, weil diese das scheinbar einheitliche 
Bild etwas kompliziert. Werden nämlich Tiere untersucht, die 
im Zeitpunkt des Saugaktes (siehe Seite 729) fixiert worden sind, 
so bieten die Speicheldrüsen einen 
ungewohnten Anblick. In gewissen T 
Tieren sind einzelne oder alle Zellen m 
entleert, in anderen Tieren sind hin- 
gegen die Zellen in grosser Tätigkeit. 
Wohl besitzt der Zellkern in seinem 
Innern mehrere Nucleoli, die wahr- 
scheinlich auch austreten mögen 
(Abb. 19 5b), viel wichtiger ist aber 
die Beobachtung, dass im vakuo- 
lisierten Teil der Zellen kleine und 
kleinste Tröpfehen in den Winkeln 
des Plasmagitters entdeckt werden 
können (Abb. 20). Diese kleinen 
Kugeln von einer Grösse unter 1 u ABB. 20. 
müssen grösser werden, denn es sind Hygrobates longipalpis. 
alle Übergangsstadien bis zu den Die Bildung der Sekretmasse in 
grössten Tropfen von oa. 10 vor- Yin Winken de Plamapilien 
handen. Auch hier erfolgt ein Zu- Saugaktes. 
sammenfliessen der einzelnen Sekret- 
kugeln zu einer einheitlichen Sekretmasse, aber nicht in so grossem 
Ausmasse wie bei den hungernden Tieren. 

Wie schon erwähnt dauert der Saugakt 1-2 Stunden (siehe 
Kapitel 2). Beim ersten Anstechen der Beute wird das während 
des Hungerns produzierte Sekret in die Gewebe gepresst, und 
nach ca. 10-12 Minuten wird die inzwischen aufgelöste Nahrung 
eingepumpt. Während der Zeit des Einpumpens muss in den 
Zellen der Speicheldrüsen in kürzerster Zeit neues Sekret produ- 
ziert werden, das in der nächsten Ruheperiode (immer noch 
während des Saugaktes) wieder ausgestossen wird. Die Sekret- 
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bildung erfolgt in diesem Falle nicht im Kern, denn die zahlreichen 
kleinen Tröpfehen in den Winkeln des Plasmagitters entstehen 
ohne Zweifel im Plasma. Der Kern scheint also in dieser Phase 
an der Speichelbildung keinen wesentlichen Anteil zu haben. 
Es ist darum auch fraglich, ob die Speichelflüssigkeit, die während 
des Saugaktes produziert wird, die gleiche Zusammensetzung hat, 
wie die des hungernden Tieres. 

Nach den obigen Ausführungen entsteht das Speichelsekret im 
hungernden Tiere letzten Endes im Kern, im saugenden Tier 
dagegen im Plasma. Bei Spinnen sind von anderen Autoren 
ähnliche Beobachtungen gemacht worden. Nach Mırror (1926) 
stammen die Fermentkugeln in den Mitteldarmzellen aus dem 
Kern. ScHLoTTKE (1953 b) hat die Ergebnisse MıLLors nachge- 
prüft und ist zu einem anderen Resultat gekommen. Nach ihm 
entstehen nämlich die Fermentkugeln nicht im Kern der Ferment- 
zellen, sondern im Plasma. Haben vielleicht beide Autoren recht, 
nur dass Mırror die Fermentbildung im hungernden Tier beob- 
achtet hat, SCHLOTTKE dagegen die ım saugenden Tier ? Vielleicht 
können weitere Untersuchungen an Spinnen diese Frage abklären. 

Abschliessend möchte ıch meine vorläufige Meinung über die 
Bildung des Speicheldrüsensekrets so formulieren: 


1. Im hungernden Tier ıst der Kern der Hauptproduzent des 
Sekrets. Die Nucleolarmassen treten als Profermente durch 
die Kernmembran aus und machen im Plasma eine Reifung 
durch, wobei das Plasma wahrscheinlich gewisse Zusatz- 
produkte abgibt. 


2. Im saugenden Tier ist das Plasma zum grössten Teil der 
Bildungsort des Sekrets, der Kern spielt nur eine unterge- 
ordnete Rolle. 


Es bleibt mir zum Schluss noch übrig, die Tätigkeit der übrigen 
Speicheldrüsen zu beschreiben. Neben M(E) ist L(A) die weitaus 
aktivste Drüse, die ın ihrer Aktivität jedoch hinter M(E) steht. 
Die Kerne dieser Drüsenzellen sind ebenfalls recht gross (30 u), 
erreichen aber nie die Grösse der Kerne von M(E). Die Zahl der 
kleinen Nucleolarkugeln ist eine recht bescheidene (höchstens fünf 
neben dem Hauptnucleolus), und damit hängt sicher auch die 
langsame Bildung des Sekrets zusammen. Die Sekrettröpfchen 
sind nie in grosser Zahl vorhanden. Erst nach längerem Hungern 
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verschmelzen sie zu einer einheitlichen Sekretmasse. 
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Diese hat 


aber keine so grosse Ausdehnung wie die der Drüse M(E). In 
Abbildung 21 ist eine Zelle dieser Drüse dargestellt worden; es 


ist daraus zu ersehen, dass in 
einem Tier, das acht Tage ge- 
hungert hat, die Sekretbildung 
deutlich vorhanden ist. Die 
Zahl der Sekretkugeln ist eine 
beträchtliche, der intrazelluläre 
Sammelraum ist dagegen nur 
mit einer geringen Menge des 
Speichelsekrets angefüllt. 

Die nächste, noch schwächere 
Drüse ist M(B). Die Kerne 
dieser Zellen sind noch kleiner 


\ 


ABB. 22. — Hygrobates longipalpıs. 


Aktive Zelle von M(B). 
Tier 8 Tage lang gehungert. 


As». 21. — Hygrobates longipalpıs. 


Aktive Zelle von L(A). 
Tier 8 Tage lang gehungert. 


und schliessen während der ak- 
tiven Phase der Sekretbildung 
nur in wenigen Fällen einige 
wenige Nucleoli ein. Auch sind in 
dieser Drüse die Sekrettröpfchen 
nie in einer grossen Zahl vor- 
handen. Abbildung 22 gibt eine 
Zelle wieder, die eine maximale 
Zahl von Sekrettröpfchen im va- 
kuolisierten Plasmateil enthält. 

Die Speicheldrüse L(D) ist, wie 
schon erwähnt worden ist, in 
ihrem histologischen Bau etwas 
verschieden. Der periphere Plas- 


mabezirk ist so schwach, dass er nur schwer nachgewiesen werden 


kann. 


Der Kern ist noch kleiner als der der schon beschriebenen 


Drüsen, er schliesst aber in seinem Innern in vielen Fällen mehrere 
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(bis 6) gleichgrosse Nucleoli ein. Während der aktivsten Phase 
der Speichelbildung (also 6-45 Stunden nach der Fütterung) sind 
im Plasmagitter zahlreiche, aber äusserst kleine Sekrettröpfehen 
zu verfolgen, die niemals mitein- 
ander zu verschmelzen vermögen 
(Abb. 25). Da den Zellen ein 
Sammelraum fehlt, so bleiben die 
Tröpfehen im Plasmagitter liegen 
und verschwinden erst beim Ent- 
leeren des übrigen Speichelsekrets. 
Mehr kann über diese Drüse nicht 
ausgesagt werden. 

Die kleine Speicheldrüse F ist 
ABB. 23. — Hygrobates longipalpıs. nur in wenigen Fällen als aktive 
na Dass hoobachteveyund ne en 

des Hungerns. über hundert untersuchten Tieren 

von Hygrobates longipalpıs haben 

nur drei im Innern der Drüse einige wenige, aber relativ grosse 

Sekretkugeln aufgewiesen (Abb. 24). Es ist klar, dass aus der 

geringen Zahl der beobachteten Tiere mit aktiver Drüse keine 
Schlüsse gezogen werden können. 

Die Funktionsstadien der Speicheldrüsen sind hier nur auf Grund 
von Studien an Hygrobates lon- 
gipalpıs beschrieben worden. 
Endgültige Theorien über die 
Tätigkeit dieser Drüsenkomplexe 
können selbstverständlich erst 
dann gemacht werden, wenn 


weitere Vertreter der Hydraca- J0u 
rinen untersucht worden sind. A». 24. — Hygrobates longipalpis. 
Verschiedene Probleme sınd dabeı Drei aktive Zellen von F. 


noch abzuklären. So ist z. B. hier 

die Frage noch nicht beantwortet worden, aus welchen Fermenten 
das Speichelsekret aufgebaut ist. Es müssen wahrscheinlich ver- 
schiedenartige Fermente vorhanden sein, denn es ist kaum anzu- 
nehmen, dass die fünf so verschieden gebauten acınösen Speichel- 
drüsen das gleiche Ferment erzeugen. 


VERDAUUNGSVORGÄNGE BEI HYDRACARINEN 795 


VI. THEORETISCHE BETRACHTUNGEN ZUR VERDAUUNG 
DER HYDRACARINEN. 


Nach den bis heute vorliegenden Beobachtungen scheinen 
sämtliche Hydracarinen eine carnıvore Ernährungsweise zu haben 
(nach Moras, 1928, soll möglicherweise Fydrachna sich von 
vegetabilen Stoffen ernähren). Als Beute werden meist Tiere 
angefallen, die bedeutend grösser sind als die angreifende Wasser- 
milbe. Da nur flüssige Nahrung aufgenommen werden kann, so 
müssen die Gewebe der Beute zuerst durch eine extrakorporelle 
(präorale) Vorverdauung aufgelöst werden. “Dies geschieht bei 
den Arthropoden durch einen fermenthaltigen Saft, der entweder 
als Mitteldarmflüssigkeit ausgespieen wird oder von den Speichel- 
drüsen in die Beute entleert wird. Bei den Wassermilben kommt 
das Ausstossen eines Mitteldarmsekretes nicht in Frage, denn es 
ist durch die vorliegende Untersuchung gezeigt worden, dass ım 
Mitteldarm eines hungernden Tieres keine aktiven Drüsenzellen zu 
finden sind, und dass erst nach dem Eindringen der Nahrungs- 
flüssigkeit die Exkretzellen mit der Fermentbildung beginnen. 
Die auflösende Wirkung der ausgestossenen Flüssigkeit kann 
demnach nur dem Speichelsekret zugeschrieben werden. Dieses 
enthält sicher noch einen Giftstoff, der die Beute lähmt und 
abtötet. Es ıst nun auffallend, dass bei den prostigmatischen 
Milben (zu denen u.a. auch die Hydracarınen gehören) die 
Speicheldrüsen als acinöse Gebilde so stark vertreten sind, während 
bei den anderen Acarınen (mit einer Ausnahme) meist nur der 
tubulöse Typus vorhanden ist. Einzig die Ixodiden haben mächtig 
entwickelte acinöse Speicheldrüsen, und gerade bei dieser Tier- 
gruppe ist der Enddarm weitgehend reduziert und in mehreren 
Fällen sogar nicht mehr funktionsfähig. Von allen übrigen Acarınen 
fehlt der Enddarm nur noch bei den Prostigmata. Der Verlust 
des Enddarms hängt sicher mit der Ernährungsweise zusammen; 
denn es kann bei den Milben nur dann auf diesen Darmteil ver- 
zichtet werden, wenn aus der Nahrung möglichst wenig Kotreste 
entstehen. Dies ist aber nur dann der Fall, wenn die Nahrung 
durch das Speichelsekret extrakorporell vorverdaut wird. Nur die 
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verflüssigte Nahrung wird in den Mitteldarm aufgenommen, 
während feste, unverwertbare Stoffe gar nicht in das Darmlumen 
gelangen können. Aus diesen Ausführungen geht hervor, dass ein 
funktionaler Zusammenhang zwischen starker Ausbildung der 
Speicheldrüsen, Verlust des Enddarms und spezialisierter Ernäh- 
rungsweise (extrakorporelle Verdauung) bestehen muss. 

Das Sekret der acinösen Speicheldrüsen entsteht im hungernden 
Tier im Kern, ım saugenden Tier weitgehend im Plasma. Die 
Entleerung der Sekretmasse erfolgt bei Beginn der Fütterung und 
während des Saugaktes. Während des imaginalen Lebens werden 
die Drüsenzellen nie ersetzt, und da bei jeder Fütterung das 
Sekret sämtlicher Zellen ausgestossen wird, und bei der darauf- 
folgenden Hungerperiode erneuert werden muss, so ist die Speichel- 
drüsenzelle eine typisch merokrine Drüsenzelle. Die Fermentzellen 
des Mitteldarms können nicht als eigentliche merokrine Drüsen- 
zellen betrachtet werden, denn sie besitzen eine Doppelfunktion: 
Sıe produzieren einerseits wohl ein Sekret (Ferment), das von der 
Zelle mehrere Male ausgestossen wird (also merokrin), daneben 
entstehen in ihnen die Exkrete, die erst bei der Auflösung der 
Zellmembran frei werden (holokrin). 

Das Speichelsekret löst die Gewebe der Beute vollständig auf, 
denn nach Beendigung des Saugaktes bleibt meistens nur noch die 
leere Chitinhülle übrig. Mit dem Eindringen des Nahrungsbreis 
beginnt die „intrakorporelle“ Verdauung. Diese wird eingeleitet 
durch das Ausstossen von Darmfermenten, die in bestimmten 
Zellen (Exkretzellen) entstehen. Diese Fermente werden frei und 
wirken daher extrazellulär. Sie beeinflussen den Nahrungsbrei so, 
dass er von den Mitteldarmzellen aufgenommen werden kann und 
intrazellulär verarbeitet wird. 

Nach den bis heute vorliegenden Beobachtungen kommt bei 
sämtlichen Spinnentieren (mit Einschluss der Pantopoden) die 
intrazelluläre Verdauung vor. Nach ScHLoTTKkE (1934) zeigen alle 
Darmepithele dieses Verdauungstypus einen übereinstimmenden 
histologischen Bau. Sie bestehen aus drei Zellsorten: 1. den Drü- 
senzellen, 2. den verdauenden Zellen und 3. den „embryonalen“ 
Zellen. Bei den von mir untersuchten Wassermilben sind diese 
drei Zelltypen ebenfalls beschrieben worden, nur dass sie mit 
anderen Namen belegt worden sind. Die Drüsenzelle ist bei den 
Hydracarinen darum als Exkretzelle bezeichnet worden, weil in 


VERDAUUNGSVORGÄNGE BEI HYDRACARINEN 797 


ihr die Exkrete in so auflallender Weise in grossen Massen aul- 
gespeichert werden. Die verdauenden Zellen sind als Eiweiss- 
zellen, die „embryonalen“ Zellen als Epithelzellen angeführt 
worden. Es ist ferner gezeigt worden, dass sämtliche Zellen an 
der intrazellulären Verdauung teilnehmen können, so dass letzten 
Endes das Darmepithel der Hydracarınen nur aus einem Zelltypus 
besteht, nämlich aus dem der intrazellulär verdauenden Mittel- 
darmzelle. Diese hat je nach ihrem Zustand noch weitere Funk- 
tionen: Die „embryonale“ Zelle übernimmt als Hauptfunktion die 
Speicherung des Reservefettes, die verdauende Zelle enthält die 
Eiweissreserven, und die Drüsenzelle speichert vor allem die 
Exkrete, wobei übrigens zu beachten ist, dass alle Zellen die 
Endprodukte der intrazellulären Verdauung enthalten. Von den 
drei Zellsorten sind die Exkretzellen am auflfälligsten, denn sie 
üben mehrere Funktionen aus. Sie sind am längsten als verdauende 
Zellen tätig und enthalten darum am meisten Exkretstoffe (Ex- 
kretkörner und „grüne Grundsubstanz“). Sie nehmen aber nicht 
nur die flüssige Nahrung auf, sondern phagocytieren Gewebereste, 
die mit dem Nahrungsbrei in das Darmlumen gelangt sind. Sie 
nehmen ferner auf die gleiche Art die Fettkugeln in ihrem Innern auf. 
Diese beiden ergänzenden Verdauungsfunktionen fehlen den übrigen 
Darmzellen, denen auch jegliche sekretorische Tätigkeit abgeht. 
Jede intrazellulär verdauende Mitteldarmzelle der Hydracarınen 
macht eine Entwicklung durch, die abschliessend nochmals zu- 
sammengefasst werden soll. Der Ausgangspunkt dieser Entwick- 
lungsreihe ist die Epithelzelle, die mit breiter Basis an die Basal- 
membran stösst. Sie nımmt an der Verdauung nur wenig Anteil, 
denn sie enthält noch wenige Exkretkugeln. Dafür speichert sie 
das Reservefett, das in gut ernährten Tieren die ganze Zelle aus- 
zufüllen vermag. Die Zahl der Epithelzellen wird durch Teilungen 
vermehrt (Mitose). Einzelne Zellen lösen sich von der Basal- 
membran allmählich los und dringen als Eiweisszellen gegen das 
Darmlumen vor. Die Eiweisszellen nehmen den grössten Teil des 
Nahrungsbreis auf und dehnen sich während der intrazellulären 
Verdauung deutlich in das Darmlumen hinein. Sie enthalten 
neben den aufgespeicherten Eiweisskugeln schon beträchtliche 
Mengen von Exkreten. Die Zahl der letzteren nimmt immer mehr 
zu, und schliesslich sind die Zellen mit Exkretmassen vollgepfropft, 
d.h. das Stadium der typischen Exkretzelle ist damit erreicht. Die 
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Exkretzellen sind als kolbenförmige Gebilde sofort zu erkennen. Nur 
sie produzieren die extrazellulär wirkenden Darmfermente und phago- 
eytieren ferner die Gewebereste und Fettkugeln des Nahrungsbreis. 
Dass bei verschiedenen anderen Tiergruppen die intrazellulär 
verdauende Zelle auch als Drüsenzelle wirken kann, ist schon seit 
einiger Zeit bekannt. Interessant ist bei den Wassermilben die 
Tatsache, dass die Sekretfunktion denjenigen Mitteldarmzellen 
zukommt, die am längsten funktionell sind, und die in ihren nächsten 
Stadien nur noch als Aufbewahrungsort der Exkrete dienen. Es kann 
also bei den Wassermilben gezeigt werden, dass die Sekretbildung in 
den ältesten Mitteldarmzellen erfolgt. Ob dies auch für andere Wir- 
bellose mit intrazellulärer Verdauung gilt, ist mir nicht bekannt. 
Nach Hırscn (1925) erfolgt die Aufnahme bestimmter flüssiger 
Stoffe in die Darmzellen in drei Stadien: Im ersten Stadium treten 
diese Stoffe ın fein verteiltem, diffusem Zustand in den Zellen auf, 
im zweiten Stadium finden sich diese zunächst noch diffusen Stoffe 
ın hellen Vakuolen, wo sie allmählich konzentriert werden. Im 
dritten Stadium verschwindet die Vakuole, und die inzwischen 
verarbeiteten Stoffe liegen als Kugeln direkt ım Plasma. Hırsch 
hat diese drei Verarbeitungsstadien bei der Permeation von kolloi- 
dalem Eisen und sauren Vitalstoflen festgestellt. Die Aufnahme des 
eiweisshaltigen Nahrungsbreis ım Mitteldarm der Wassermilbe 
scheint auf die gleiche Art zu erfolgen: Im distalen Plasmabezirk 
der Zelle erscheinen zuerst die feinverteilten Nahrungströpfcehen 
(1. Stadium). Diese vereinigen sich zu den grossen, hellen Vakuolen 
(2. Stadium), und durch einen Kondensationsprozess wird der Inhalt 
dieser Vakuolen in kompakte Eiweisskugeln verwandelt, die direkt im 
Plasma liegen. Die eiweisshaltige Nahrungsflüssigkeit wird also auf die 
gleiche Art wie das kolloidale Eisen von der Zelle aufgenommen, und 
da das Eiweiss ebenfalls ın kolloidalem Zustand ist, so zeigt sich hier 
eine Übereinstimmung in der Aufnahme kolloidaler Flüssigkeiten. 
Bis jetzt ist absichtlich nie der Ausdruck „Resorption“ verwendet 
worden, weil in Hinsicht auf dessen Bedeutung gegenwärtig zwei 
Auffassungen einander gegenüberstehen. Nach HırscH (1925) 
versteht man unter Resorption die Aufnahme „gelöster“ Substan- 
zen, deren Körnchengrösse kleiner als 0,1 u sein muss. Auf Grund 
physiologischer Versuche ist man in letzter Zeit zu einer anderen 
Auffassung gelangt und definiert die Resorption als Aufnahme von 
bereits verdauten Stoffen, die durch die Poren der intakt bleibenden 
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Membran eintreten. Diese Nahrungsstofle sind durch extrazellulär 
wirkende Darmfermente in kleine Moleküle gespalten worden. 50 
werden die hochmolekularen HEiweisskörper in Aminosäuren, 
Polysacharide in Monosacharide verwandelt, und nur diese können 
resorbiert werden. Nun hat ScnLortKkE (1954) darauf aufmerksam 
gemacht, dass bei zahlreichen Wirbellosen das Eiweiss in gelöster 
Form von den Mitteldarmzellen aufgenommen wird, ohne dass es ın 
Aminosäuren verwandelt worden ist. Dieses besondere Verhalten 
findet in der bestehenden Nomenklatur keinen Platz, denn, wenn 
mit Phagocytose nur die Aufnahme mikroskopisch sichtbarer 
Partikelchen (grösser als 0,1 u), mit Resorption die Aufnahme 
verdauter Stofle gemeint wird, so lässt sich die Aufnahme gelöster, aber 
unverdauter Nahrung in diese beiden Bezeichnungen nicht einreihen; 
darum schlägt ScHLoTTKE vor „den Begriff der Phagocytose in dem 
Masse zu erweitern, wie der Begriff der Resorption durch die physiolo- 
gischen Versuche eingeengt worden ist. Wir bezeichnen dann als Pha- 
gocytose die Aufnahme unverdauter Nahrung, ohne Rücksicht darauf, 
ob diese gelöst oder ungelöst ist. Anschliessend an die Aufnahme 
der Nahrung erfolgt zwangsläufig die intrazelluläre Verdauung“. 
Um über die Theorie SCHLOTTKES diskutieren zu können, müssen 
die Definitionen des Begriffes „Phagocytose“ zuerst revidiert 
werden. In älteren physiologischen Lehrbüchern wird als Phago- 
cytose jener Vorgang beschrieben, wo eine Zelle grössere Fremd- 
körper umfliesst und in ihr Inneres aufnimmt. Dieser Prozess ist 
nur auf bestimmte Tiergruppen beschränkt. Er soll nach Bupven- 
BROCK (1928) nur bei Protozoen, Spongien, Coelenteraten, etc. 
vorkommen, soll aber u.a. den Arthropoden völlig fehlen. Durch die 
vorliegende Untersuchung ist jedoch diese Art von „Phagocytose“ 
einwandfrei auch bei der Wassermilbe Limnesia koenikei nach- 
gewiesen worden. Der gleiche Prozess wird bei anderen Milben 
von BERLESsE (1897) und ReıcHenow (1921) beschrieben. Weiter 
gibt Docızr (1912) an, dass bei Pantopoden die Darmzellen von 
Jugendstadien, deren Reusenapparat noch nicht ausgebildet ist, 
Diatomeen phagocytieren. Aus diesen vier Beobachtungen geht 
demnach klar hervor, dass die Darmzellen gewisser Arthropodeneben- 
falls die Fähigkeit besitzen, Gewebereste ete. zu „phagocytieren“. 
Die neueste Definition der Phagocytose gibt Krısasman (1932) 
in seiner Zusammenstellung „Über die Permeabilität von nicht- 
lebenden und lebenden Membranen“. Phagocytose ist nach ihm 
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„eine Permeation durch die temporär deformierte Membran“. 
Hırsch spricht nur dann von Phagocytose, wenn die Partikel, die 
von der Zelle aufgenommen werden, grösser sind als 0,1 u (Grenze der 
mikroskopischen Sichtbarkeit !). Diese Schranke von 0,1 wist sicher 
unzulänglich, denn est gibt auch Partikel deren Grösse kleiner ist als 
0,1 u, und die trotzdem bei der Permeation die Membran temporär 
deformieren müssen. Aus solchen Partikeln sind z.B. die kolloidalen 
Eiweisstoffe aufgebaut, deren Körnchengrösse zu gross ist, als dass eine 
Permeation durch die Membranporen angenommen werden könnte. 
Diese spezielle Art von Phagocytose kann mikroskopisch nicht nach- 
gewiesen werden, und es soll darum im folgenden versucht werden, 
ihre Existenz mit Hilfe theoretischer Überlegungen zu beweisen. 
Im Falle der Hydracarınen liegen nämlich Verhältnisse vor, die 
zu einer Klärung des Problems „Phagocytose“ führen können. 
Durch die Fermentwirkung des Speichelsekrets einerseits und der 
[reien Darmfermente andererseits werden die Eiweisskörper des 
Nahrungsbreis verflüssigt. Nach ScHLorrKkE handelt es sich hier 
immer noch um „unverdaute Nahrung“. Diese Ansicht kann nicht 
stimmen, denn durch die extrazellulär wirkenden Fermente ist das 
Eiweiss sicher bereits verwandelt worden. Dieser Umwandlungs- 
prozess ist ohne Zweifel ein Verdauungsprozess, und so darf, wenn 
vom Darminhalt die Rede ist, nicht von unverdauter Nahrung 
gesprochen werden, sondern es muss der Begriff „vorverdaute 
Nahrung“ aufgestellt werden. Diese vorverdaute Nahrung wird 
von den Mitteldarmzellen aufgenommen und intrazelullär weiter 
verarbeitet. Die intrazellulären Verdauungsvorgänge deuten aber 
darauf hin, dass die Eiweisskörper bei ihrer Aufnahme noch nicht 
bis zu der letzten Stufe der Aminosäuren abgebaut worden sind. 
Da nun nur Aminosäuren die Membran bei der Permeation intakt 
lassen, hier aber vorverdaute, eiweisshaltige Nahrungsstofle aufge- 
nommen werden, so muss der intrazellulären Verdauung der Zustand 
einer temporär deformierten Membran vorausgegangen sein. Damit 
ist aber auch die Bedingung Krı1JGsMANS erfüllt, und wir stellen den bei 
den Hydracarinen gefundenen Vorgang (Aufnahme vorverdauter, 
flüssiger Nahrung) mit KrıJGsman in die Kategorie der Phagocytose. 
Der äusserliche Zustand der Nahrung darf nach unseren Aus- 
führungen nicht als Kriterium für Resorption oder Phagocytose ver- 
wendet werden. Massgebend für Phagocytose ist einzig und allein nur 
die intrazelluläre Verdauung (nach Krıyasman: Histologisches Signal). 
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Die Verdauungsvorgänge, wie sie in der vorliegenden Arbeit bei 
Limnesia koenikei beschrieben worden sind, sprechen deutlich zu- 
gunsten der von SCHLOTTKE gegebenen Definition der Phagocytose. 
Es ist gezeigt worden, dass ein und dieselbe Zelle (die Exkretzelle) 
sowohl die flüssige Nahrung als auch Fettkugeln und Gewebereste 
aufzunehmen vermag und damit darauf hinweist, wie stark 
verwandt diese drei Aufnahmeprozesse sein müssen. 

Die chemischen Vorgänge der Eiweissverdauung sind durch 
zahlreiche neuere Untersuchungen weitgehend abgeklärt worden. 
Da die Wassermilben zu klein sind, um genügende Mengen der 
Verdauungsflüssigkeit für chemisch-physiologische Versuche zu 
erhalten, so können hier keine genauen Angaben über die Wir- 
kungsweise der Proteasen gemacht werden. Sicher ist nur, dass 
mindestens drei verschiedenartige Proteasen vorkommen müssen: 
Die Protease des Speichelsekrets verflüssigt die hochmolekularen 
Eiweisskörper. Durch eine zweite Protease, die vom Darmepithel 
ausgeschieden wird, wird dieser Eiweissabbau unterstützt, und 
schliesslich verwandelt eine weitere, intrazellulär wirkende Protease 
die phagocytierten Eiweisskörper in körpereigene Stoffe. 

Das Problem der Fettverdauung ist heute immer noch nicht 
restlos gelöst. Es ist mir zwar gelungen, bei den untersuchten 
Wassermilben den Nachweis zu erbringen, dass das Fett in grossen 
Klumpen phagoecytiert wird. Die Verdauung des Fetts erfolgt 
also erst innerhalb der Darmzellen. Damit kann mindestens die 
Existenz einer intrazellulär wirkenden Lipase bewiesen werden. 
Ob aber auch extrazellulär wirkende Lipasen vorhanden sind, 
entzieht sich vorläufig unserer Kenntnis. 

Durch die intrazelluläre Verdauung werden die aufgenommenen 
Nahrungsstoffe in zwei Gruppen zerlegt. Der grösste Teil der 
Nahrung wird in körpereigene Stoffe umgewandelt, die entweder 
sofort vom Organismus verbraucht werden, oder als Reservestoffe 
in bestimmten Geweben aufgespeichert werden. Daneben entstehen 
als unverwertbare Endprodukte der Verdauung die Exkrete. 
Diese sammeln sich bei Landmilben im distalen Teil der Zelle an, 
werden ins Darmlaumen abgestossen und gelangen durch den 
Enddarm ins Freie. In vielen Fällen werden sogar verschieden- 
artige Exkretstoffe beschrieben. So beschreibt MırLor bei Spinnen 
sechs Arten von Konkrementen. Es ist daher nicht verwunderlich, 
wenn in den Exkretzellen der Wassermilben zwei Sorten von 
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Exkreten gebildet werden, nämlich die lichtbrechenden Exkret- 
körner und die grüne Grundsubstanz. Da den Hydracarinen der 
Enddarm fehlt, so können die Exkrete nicht entfernt werden. 
Sie bleiben in den Zellen liegen und belasten damit den Organismus. 
Trotz dieser Belastung können die Tiere fast ein Jahr lang leben 
und verhalten sich dabei gleich wie zahlreiche Landmilben, die 
ihre Exkrete durch das Rectum entleeren können. Bei den Land- 
milben gelangen mit der Nahrung immer grosse Mengen unver- 
wertbarer Stoffe ın den Mitteldarm, die, wenn der Enddarm fehlen 
würde, das Lumen schon nach wenigen Nahrungsaufnahmen aus- 
füllen würden. Bei den Wassermilben (und verwandten Formen) 
werden die unverwertbaren Stoffe infolge der extrakorporellen 
Vorverdauung gar nicht aufgenommen, und so entstehen aus dem 
Nahrungsbrei nur wenige Exkrete, die im Laufe des imaginalen 
Lebens in den Zellen des Tieres angehäuft werden. Die chemische 
Zusammensetzung der Exkrete ist vorläufig noch unbekannt. 
Sicher ist nur, dass die Darmexkrete nicht aus Guanin aufgebaut 
sind, wie dies für die Exkrete des Exkretionsorgans gilt. Es ist 
schon festgestellt worden, dass bei den Arachnoideen grundsätzlich 
zwei Arten von Exkretstoffen unterschieden werden müssen. Die 
ins Darmlumen entlassenen Endprodukte sind körperfremde Stoffe, 
die von den Darmzellen abgestossen werden. Die guanıinhaltigen 
Exkrete der „Malpighischen Gefässe“ sind als Endprodukte intra- 
plasmatischer Vorgänge der Gewebe zu betrachten. 

Die nach dem intrazellulären Aufbauprozess entstandenen 
Reservestoffe werden in Form von Eiweiss- oder Fettkugeln im 
Mitteldarmepithel aufgespeichert. Bei einer Hungerperiode wird 
das Eiweiss vor den Fettreserven aufgebraucht. Bei Pantopoden 
hat ScHhLorTTKE (1933 b) zeigen können, dass das Fett als alleiniger 
Vorratsstoff für den Stoffwechsel dieser Tiere nicht in Frage 
kommt, denn das Fett findet sich bei verhungerten Tieren immer 
noch in beträchtlichen Mengen im Darmepithel. Bei den Wasser- 
milben lässt sich keine entsprechende Beobachtung machen, denn 
die Tiere gehen erst dann ein, wenn das Fett im Epithel des Mittel- 
darmes vollständig verschwunden ist. Da bei Limnesia koenikei 
das Eiweiss nach 6-8 Tagen, das Fett nach 12-18 Tagen aufge- 
braucht ist, so kann daraus der Schluss gezogen werden, dass bei 
langandauerndem Hungern das Fett für den Stoffwechsel der 
Wassermilben als alleiniger Vorratsstoff genügt. 
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VII. ZUSAMMENFASSUNG DER ERGEBNISSE. 


1. Das Darmsystem aller Hydracarinen besteht aus Vorder- und 
Mitteldarm. Der Enddarm ist nicht ausgebildet. Das Mitteldarm- 
gebiet ist überall aus den gleichen Zelltypen aufgebaut. 


2. Die Verdauung der Hydracarinen beginnt mit einer extra- 
korporellen Vorverdauung. Durch das Speicheldrüsensekret werden 
die Gewebe der Beute verflüssigt. 


3. Die Speicheldrüsen bestehen aus acinösen und tubulösen 
Drüsen. Das Sekret der acinösen Drüsen wird während des Hun- 
gerns im Kern gebildet, während des Saugaktes weitgehend im 
Plasma. 


4. Der in das Darmlumen gepumpte Nahrungsbrei wird durch 
ein zweites Ferment, das von gewissen Darmzellen ausgestossen 
wird, weiter verflüssigt. 


5. Der vorverdaute Nahrungsbrei wird von den Mitteldarmzellen 
aufgenommen und intrazellulär verdaut. 


6. Die intrazellulär verdauende Mitteldarmzelle durchläuft drei 
Entwicklungsstadien: 


a) Die Epithelzelle; 
b) Die Eiweisszelle; 
c) Die Exkretzelle. 


Diese drei Typen enthalten die Exkrete in steigender Menge. 


7. Das Stadium der Epithelzelle übernimmt neben der noch 
wenig ausgeprägten verdauenden Funktion die Speicherung von 
Reservefett. 


8. Das Stadium der Eiweisszelle ist die aktivste Phase im 
Lebensablauf der verdauenden Mitteldarmzelle. Die Zelle enthält 
ın ıhrem Innern das Reserveeiweiss. 


9. Das Stadium der Exkretzelle ist die am längsten tätige 
Phase der verdauenden Mitteldarmzelle. Diese enthält darum ein 
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Maximum von Exkreten. Sie produziert die ins Darmlumen aus- 
gestossenen Fermente. 


10. Die Exkrete bleiben während des ganzen imaginalen Lebens 
in den Mitteldarmzellen liegen. Bei der Geschlechtsreife sind 
sämtliche Zellen mit Exkreten voll beladen, das Tier geht unmittel- 
bar darauf ein. Ein Ausstossen der Darmexkrete aus dem Orga- 
nismus ist nicht möglich, da der Enddarm fehlt. 


I1. Die von sämtlichen Geweben erzeugten guaninhaltigen 
Exkrete werden durch das Exkretionsorgan ausgestossen. 


12. Der eiweisshaltige Nahrungsbrei wird bei den Hydracarinen 
im Prinzip von allen Darmzellen des Mitteldarms aufgenommen. 
Dieser Verdauungsprozess muss als Phagocytose betrachtet werden. 
Die Nahrung wird durch Speichel- und Darmfermente nur ver- 
flüssigt (vorverdaut), sie wird im Darmlumen nicht in Aminosäuren 
verwandelt (d.h. verdaut).,. Da nur Aminosäuren durch die 
Membranporen in die Zelle eintreten können (Resorption), so muss 
bei der Aufnahme des vorverdauten Nahrungsbreis die Zellmembran 
temporär deformiert werden, d. h. es liegt (im Sinne von Kr1JGsMAN) 
ein Phagocytose-Prozess vor. Als histologisches Kriterium für 
diese Art von Verdauung gilt die intrazelluläre Verdauung. 


13. Gewebereste und Fettkugeln des Nahrungsbreis werden als 
Ganzes von den Exkretzellen phagocytiert. 


14. Der von den Mitteldarmzellen aufgenommene eiweisshaltige 
Nahrungsbrei wird in den Eiweisszellen zu einem Teil in körper- 
eigenes Reservefett, zu einem anderen in körpereigenes Reserve- 
eiweiss umgewandelt. 


15. Während des Hungerns wird von den Reservestoflen zuerst 
das Eiweiss und dann das Fett abgebaut. 


1897. 


1928. 


189. 


1926. 


1928. 
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